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内 容 简 介 


本 书 全 而 系统 地 介绍 了 数 拓 遗传 学 的 基 丰 片 理 。 全 书 由 两 人 部 分 组 成 。 第 一 部 分 
包括 1~ 5 从 ,主要 描述 生物 群体 的 中 传 特性 ， 被 称 为 “群体 遗传 学 "第 一 部 分 包括 
6~21 章 ， 卡 要 描述 生物 数量 性 状 朗 异 并 引入 与 度 最 的 遗传 特性 右 关 的 概念 ， 被 称 为 
ΑΟ RHEE 

ο... τ... 
生 、 研 究 生 的 参考 教材 ， 也 可 作为 从 事 有 关 动 机 物 科 研 、 教 学 和 生产 人 员 的 参考 书 。 


中 文 版 序言 (--) 


20 世纪 中 时 ， 数 量 和 遗传 学 理论 体系 不 断 得 到 完善 和 发 展 ， 并 指导 动 植物 
改良 的 实践 取得 了 明显 效果 。falconer 教授 所 著 的 《数量 遗传 学 导论 》 是 该 领 
域 较 早 系统 阐述 数量 遗传 学 的 学 术 著 作 之 一 ， 自 1960 年 问世 以 来 已 经 多 次 修 
订 ， 为 数量 遗传 学 的 完善 和 发 展 起 到 了 重要 作用 。 

1996 年 出 版 的 该 蔬 第 四 版 是 最 新 版 本 ， 内 容 较 以 往 更 为 丰富 ， 不 仅 涵 盖 
了 群体 的 基因 频率 变化 、 连 续 变 异 、 变 异 分 析 、 遗 传 参 数 估计 、 近 交 和 杂交 、 
自然 与 人 工 选择 等 经 典 数 量 遗 传 学 的 基本 理论 与 方法 ， 而且 还 吸收 了 数量 遗 
传 学 领域 的 最 着 研究 成 果 。 该 书 第 四 版 在 对 原 有 章节 进行 修订 的 同时 ， 还 增 
加 了 数量 性 状 位 点 、 数 量 遗 传 学 的 新 理论 和 新 方法 、 进 化 数量 遗传 学 以 及 基 
因 分 子 标记 等 较 新 闫 的 内 容 ，、 使 得 数量 遗传 学 以 新 的 面 谣 展示 在 读者 面前 。 

由 中 国 农业 科学 院 畜 牧 研究 所 储 明星 博士 翻译 的 该 书 第 四 版 中 文本 即将 
由 中 国 农业 科技 出 版 社 出 版 面世 ， 这 无 疑 是 一 件 有 意义 的 事情 ， 相 信 该 书 在 
我 国 的 翻译 出 版 会 对 我 国 相关 领域 的 科研 、 教 学 和 生产 起 到 促进 作用 。 因 此 ， 
我 很 高 兴 能 为 该 书 中 文本 作 序 。 


RW ΤΕ 
2000 年 1 月 于 北京 


中 文 版 序言 (二 ) 


数量 遗传 学 自 20 世纪 中 叶 诞 生 以 来 获得 了 很 大 的 发 展 ， 其 理论 体系 不 断 
得 到 完善 和 发 展 ， 并 指导 着 动 植物 改良 的 实践 ， 为 人 类 的 食物 生产 发 挥 了 重 
要 作用 。 这 在 D. 5. Falconer 所 著 《 数 量 遗 传 学 导论 》 中 有 着 比较 全 面 的 反 
映 。 该 书 系 统 总 结 了 半 个 多 世纪 以 来 数量 遗传 学 的 发 展 ， 展 示 了 数量 遗传 学 
理论 在 动 植物 改良 中 的 应 用 成 果 。 自 1960 年 问世 以 来 ， 该 书 迄 今 已 再 版 4 次 ， 
重印 10 余 次 ,不 仅 对 数量 遗 等 学 理论 有 所 发 展 ， 而 且 使 其 得 到 广泛 传播 ， 在 
数量 遗传 学 乃至 整个 遗传 学 领域 有 着 广泛 的 影响 。 出 储 明 星 博 士 翻译 本 书 第 
四 版 中 文本 即将 出 中 国 农业 科技 出 版 社 出 版 面世 ， 这 对 从 事 遗 传 学 ,特别 是 
数量 遗传 学 万 至 生物 学 的 科研 、 教 学 人 员 来 说 无 疑 是 一 人 有 意义 的 事情 。 

该 书 作为 数量 遗传 学 领域 的 一 部 经 上 典 学 术 著 作 ， 理 论 系 统 性 强 是 其 一 个 
突出 特点 。 数 量 遗 传 学 的 理论 基础 最 早 是 由 Tisher 等 在 20 世纪 20 年 代 创 立 
的 ， 以 后 不 断 得 到 完善 和 发 展 。 而 Falconer 所 著 的 《数量 遗传 学 导论 》 是 该 领 
域 较 早 系统 曾 述 数量 和 遗传 学 的 著作 之 一 ， 自 1960 年 间 世 以 来 已 经 多 次 修订 ， 
为 数量 遗传 学 的 完善 和 发 展 起 到 了 重要 作用 。 该 书 的 最 新 版 更 加 系统 和 全 面 ， 
不 仅 涵 盖 了 群体 的 基因 频率 变化 、 连 续 变异 、 变 异 分 析 、 和 遗传 参数 估计 、 近 
交 和 杂交 、 自 然 与 人 工 选 择 等 经 典 数量 遗传 学 的 基本 理论 与 方法 ， 而 且 还 吸 
收 了 数量 遗传 学 领域 的 最 新 研究 成 果 ， 使 本 书 更 加 系统 和 完善 。 

注重 吸收 新 的 研究 成 果 ， 不 断 丰 富 和 发 展 数量 遗传 学 理论 和 方法 是 本 剧 
的 第 二 个 特点 。 在 20 世纪 ， 笠 学 技术 的 发 展 日 新 月 异 ， 数 量 遗 传 学 也 不 例外 。 
应 当 说 ， 目 前 的 数量 遗传 党 理论 体系 自 诞 生 以 来 ， 日趋 完善 ， 但 男 一 方面 ， 
科学 的 发 展 又 是 无 止境 的 。 这 一 点 通 计 《数量 遗传 党 导论》 一 书 的 不 同 版 本 
也 可 略 见 一 斑 , 该 书 作 者 Falconer 教授 紧 紧 抓 住 数量 遗传 学 发 展 的 新 动向 ， 通 
过 吸收 新 的 研究 成 果 完 善 并 发 展 数量 遗传 学 理论 ， 也 为 数量 遗传 学 这 一 学 科 
保持 旺盛 的 生命 力 起 到 了 应 有 的 作用 。 这 也 是 本 节 具 有 极 强 生命 力 的 原因 所 
在 。 本 书 第 四 版 在 对 原 有 的 章节 进行 修订 的 同时 ， 增 加 了 数量 性 状 位 点 
(QTL)、 数 量 遗 传 学 的 新 理论 和 新 方法 、 进 化 数量 遗传 学、 计算 机 在 数量 遗传 
学 中 的 应 用 以 及 基因 分 子 标记 等 全 新 的 内 容 。 其 中 ， 数 量 性 状 位 点 是 目前 数 
量 遗 传 学 与 分 子 遗 传 党 相 结 合 的 最 新 成 果 ， 和 连同 基因 分 子 标 记 ， 已 成 为 当前 
数量 遗传 学 中 研究 的 热点 问题 。 作 者 紧 紧 跟踪 遗传 学 的 发 展 ， 吸 收 分 子 生 物 
学 的 最 新 成 果 ， 使 数量 遗传 学 以 新 的 面 够 晨 示 在 读者 面前 。 


理论 与 实践 相 结合 是 本 书 的 又 一 个 特点 。 尽 管 本 书 的 重点 是 讨论 数量 小 
传 学 理论 ,但 同时 也 注重 数量 遗传 学 理论 在 动 植物 改良 中 的 应 用 。 该 书 作 者 
在 写作 过 程 中 引用 了 大 量 新 的 应 用 成 果 和 典型 实验 实例 ， 做 到 了 理论 与 实践 
相 结 合 ， 引 导读 者 把 数量 诸 传 学 理论 应 用 于 动 植物 改良 实践 ， 指 导 育 种 工作 ， 
从 而 获得 最 佳 的 育种 效果 。 翻 译 出 版 经 典 的 数量 小 传 学 理论 著作 ,借鉴 国 外 
在 该 领域 的 理论 和 应 用 成 果 ， 对 于 在 我 国 开 展 动 植物 改良 具有 重要 意义 。 

Falconer 教授 自 20 世纪 50 年 代 初 便 开 始 发 表 数 量 壮 传 党 研究 论文 ， 说明 
他 从 事 数 量 遗 传 学 的 研究 工作 迄今 已 有 半 个 世纪 ， 是 数量 遗传 学 领域 鼎 有 影 
响 的 学 者 之 一 ， 为 数量 遗传 学 的 发 展 作出 了 很 大 贡献 。 他 的 新 版 《数量 遗传 
学 导论 》 中 译本 的 出 版 ， 将 有 利于 我 国 遗传 育种 界 借 监 和 参考 。 


=D, AL At 
2000 年 1 月 于 北京 


第 三 版 序言 


本 书写 作 目 的 是 提供 一 本 导论 性 的 教科 书 ， 重 点 放 在 一 般 原 理 再 不 是 实际 应 用 上 。 作 
者 努力 使 本 书 尽 可 能 适用 于 更 多 的 读者 ， 尤 其 是 生物 学 家 ， 他 们 和 我 本 人 一 样 都 只 具备 普 
通 范 围 内 的 数学 才能 。 所 用 数学 不 超出 简单 的 代数 ， 未 列 入 微 积分 和 矩阵 方法 ， 但 采用 了 
一 些 统计 学 知识 ,特别 是 方差 分 析 以 及 相关 和 回归 等 方面 的 知识 。 

保持 了 与 第 二 版 相同 的 结 宰 但 是 由 于 包括 了 20 年 来 的 新 发 展 并 且 植物 方面 的 内 容 
有 所 一 加 ， 故 全书 略 有 扩展 。 因 此 ,对 只 把 数量 遗传 学 当成 徊 通 遗 传 学 课程 的 部 分 内 容 的 
读者 而 言 ， 本 书包 含 了 更 为 丰富 的 素 宰 。 而 且 ， 章节 标 题 也 方便 了 对 有 关内 容 的 选择 。 现 
在 的 主要 遗憾 是 未 能 更 多 地 引用 本 书 初 版 以 来 那些 用 以 说 明 主 题 的 实验 研究 。 

新 版 的 修订 未 增加 太 多 的 篇 幅 ， 对 新 进展 不 做 详细 论述 ， 更 多 地 是 指明 文献 来 源 ， 但 
对 第 12 章 做 了 较 大 修订 ， 因 为 已 证 明 突变 对 数量 遗传 学 是 不 可 忽视 的 。 同 时 对 第 15 章 和 
第 20 章 作出 较 多 的 修订 。 

本 书 的 习题 以 前 都 是 单独 出 版 ， 现 在 和 正文 放 在 一 起 ， 紧 跟 在 它们 所 属 的 省 章 之 后 。 
这 些 习题 有 难 有 易 ， 我 想 ， 对 于 所 有 学 生来 说 ， 一 些 习 亚 能 立即 解答 ， 而 另 一 些 则 需 绞 尽 
脑汁 去 完成 。 有 些 习题 还 基于 前 面 习 证 的 数据 和 答案 。 因 此 ， 建 议 学 生 们 保留 他 们 的 计算 
结果 供 以 后 使 用 ; 这 将 避免 重复 计算 。 我 尽力 使 习 症 以 真实 数据 为 基础 ， 丛 而 使 其 更 富 于 
趣味 性 和 现实 性 。 这 样 一 来 ， 计 算 很 少 能 简单 地 解答 出 来 ， 大 多 数 习 题 需 要 一 个 袖珍 计算 
器 来 解答 。 有 些 习题 在 这 一 版 中 已 作 修 订 。 答 案 列 在 本 书 的 最 后 ， 顺 序 安 排 与 习 线 不 同 ， 
以 避免 无 意 中 看 到 下 一 个 习题 的 答案 。 管 案 不 仅仅 是 习题 的 最 终结 果 ， 而 且 给 出 了 怎样 解 
ΩΣ αὶ ἢ ARRAS HH BE. 

毫 不 夺 张 地 说 ,没有 Alan Roberson 教授 的 帮助 ， 本 书 不 可 能 最 初 写 成 。 我 对 这 个 学 
科 的 理解 得 益 于 同 他 的 经 常 性 讨论 。 我 同样 要 感谢 Ν.Ο. Hill 教授 在 第 二 版 和 本 版 的 准备 
过 程 中 所 给 予 的 指导 。 没 有 他 的 建议 ， 很 多 修订 不 可 能 做 到 。R.C. Roberts 博士 阅读 了 第 
一 版 和 第 二 版 的 手稿 ， 他 的 建议 使 本 书 作 出 很 多 改进 。Paul M.Sharp 博士 核对 了 所 有 习题 
的 解答 并 提出 了 很 多 有 价值 的 建议 。 作 者 还 得 到 很 多 其 他 同事 的 帮助 ， 他 们 曾 对 某 些 问题 
提出 建议 。 我 深 深 感谢 他 们 以 及 我 的 妻子 ， 他 们 在 很 多 方面 给 作者 以 帮助 。 如 果 书 中 还 存 
在 错误 和 蔬 泪 的 话 ， 那 完全 是 自己 所 为 。 对 所 有 建议 当 致 诚 雪 谢 意 。 


Department of Genetics D.S. Falconer 
West Mains Road 1988 年 2 月 
Edinburgh, EHO 3JN 

Scotland 


i 


第 四 版 序言 


数量 遗传 学 现在 正 与 分 子 遗 传 学 相 结 合 ， 与 前 一 版 相册 需要 更 多 考虑 本 学 科 中 这 一 非 
常 活跃 的 领域 因此， 增加 了 新 的 一 章 ， 它 是 关 干 数量 性 状 位 点 《QTL) 的 一 一 引起 数量 
变异 的 基因 的 定位 和 特性 描述 。 关 于 自然 选择 的 第 20 章 ， 作 了 大 量 的 重 写 ， 对 突变 和 路 
传 变 异 的 保持 作 了 更 全 面 的 论述 ; 我 们 希望 这 些 增加 将 使 本 书 对 进化 数量 遗传 学 的 学 生 们 
更 有 用 。 在 较 前 各 章 中 ,扩展 了 多 态 性 和 中 性 突变 的 论述 ， 有 关 近 交 的 各 章 中 一 些 部 分 于 
缩 了 。 

我 们 对 James D.Fry # +. W.G.Hill 教授 、Peter D.Keightley 博士 Mark Kirkpatrick 18 
士 和 Michael Surelli 博士 的 帮助 表示 衷心 的 感谢 。Richard Lyman 博士 制作 了 图 21-3 和 图 
21-4,Hartwig H. Geiger 博士 指出 了 等 式 [15.8] 中 的 一 个 错误 ， 现 已 改正 过 来 。 对 二 位 的 
热情 帮助 ， 作 者 表示 深 深 谢 忱 。 最 后 ， 第 一 作者 非常 感 次 Hill 教授 实验 室 提 供 的 友好 合作 
和 支持 。 


D.S. Falconer 
T.F.C. Mackay 
1995 年 3 月 


译 者 的 话 


让 我 们 回顾 一 下 《数量 遗传 学 导论 》 的 出 版 发 行情 况 。 AB AT = H D. S. Falconer 
教授 独 著 。 第 一 版 由 Oliver & Boyd 于 1960 年 出 版 ， 到 1972 年 已 第 5 KEY, 1975 年 和 
1976 年 又 由 英国 Longman Group Limited 两 次 重印 。 我 国 著名 学 者 杨 纪 珂 和 汪 安 琦 盘 译 了 本 
书 第 一 版 并 由 科学 出 版 社 于 1965 年 出 版 。1981 年 由 英国 Longman Group Limited 重新 出 版 第 
二 版 ，1982 年 和 1983 年 (修正 了 错误 ) 两 次 重印 ，1985 年 两 次 重印 ，1986 年 由 英国 Long- 
man Scientific & Technical 重印 。1989 年 再 次 由 英国 Longman Group Limited 出 版 第 三 版 ，1990 
年 和 1993 年 两 次 重印 。1996 年 又 由 英国 Longman Group Limited Μπ, Έτη στ] 
爱丁堡 大 学 D. 5. Falconer MMR HALE RMN LAT. F. C. Mackay 教授 合 闭 。 

本 书 的 翻译 工作 实际 上 始 于 1993 年 底 ， 我 那 时 在 攻读 博士 学 位 ， 利 用 课余 时 间 翻 译 
本 书 第 三 版 。 正 当 我 快 译 完 时 ， 本 书 第 四 版 又 于 1996 年 面世 了 。 本 书 第 四 版 新 增 的 内 容 
有 : 数量 遗传 学 中 新 理论 和 新 方法 及 其 在 动物 和 植物 育种 以 及 人 类 疾病 中 的 潜在 应 用 ， 
名 阔 明 了 对 理解 和 使 用 用 于 数量 性 状 分 析 的 计算 机 程序 必要 的 概念 ， 国 进化 数量 遗传 学 的 
内 容 ， 国 数量 性 状 位 点 分 子 标记 的 识别 和 应 用 ，@@ 第 四 版 有 参考 文献 468 篇 ， 比 第 三 版 新 
增 122 篇 。 为 了 对 读者 负责 ， 把 最 新 科技 介绍 到 国内 ， 我 决定 继续 翻译 本 书 第 四 版 。1996 
年 7 月 5 日 我 毕业 分 配 到 中 国 农业 科学 院 畜 牧 研究 所 工作 ,在 工作 之 余 仍 挤 出 时 间 坚 持 番 
译 。 现 在 ， 本 书 第 四 版 中 译本 就 要 由 中 国 农 业 科技 出 版 社 出 版 发 行 了 ,希望 数量 遗传 学 领 
域内 的 这 部 经 典 著作 在 我 国 的 翻译 出 版 能 对 我 国 相关 领域 的 科研 、 教 学 和 生产 起 到 促进 
作用 。 

我 非常 感谢 本 书 作者 Ὀ. S. Falconer RMT. F. C. Mackay 教授 无 偿 提 供 中 文 版 
权 ， 也 感谢 本 书 版 权 所 有 者 英国 Longman Group Limited 授权 中 国 农 业 科技 出 版 社 出 版 该 书 
中 译本 在 中 国 大 陆 发 行 。 本 书 第 四 版 中 译本 之 所 以 能 与 读者 见面 ， 还 在 于 得 到 中 国 农业 和 料 
学 院 、 中 国 农业 科学 院 畜牧 研究 所 和 中 国 农业 科技 出 版 社 领 导 的 大 力 支 持 。 中 国 科学 院 院 
士 、 中 国 农业 大 学 吴 常 信教 授 以 及 中 国 农 业 科技 出 版 社 汉 志 杰 副 总 编 为 这 个 中 译本 抄写 了 
序言 ， 中 国 农业 大 学 师 守 柳 教 授 和 巡 宁 省 农业 科学 院 大 连 生物 技术 研究 所 王 富 德 研究 员 审 
校 了 全 部 译文 。 对 所 有 这 些 支持 与 鼓励 ， 我 蕴 表 示 坎 心 感谢 ! 

由 于 译 者 水 平 所 限 ， 书 中 定 训 不 要 和 错误 之 处 ， 深 望 同 行 专家 和 广大 读者 不 吝 赐 教 ! 


Be ΒΗ A 
2000 年 1 月 于 北京 
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对 下 列 组 织 和 个 人 允许 我 们 复制 其 版 权 材料 表示 感谢 : 


美国 数学 协会 ,图 4-2 3| Β 5. Wright 的 论文 “Statistical genetics and evolution’ pp.223 ~ 246 
Bulletin of the American Mathematical Society (1942) Vol.48; 剑桥 大 学 出 版 社 , 图 4-1 31 Β 
S. Wright 的 论文 ; “The genetic structure of populations’ pp.323 ~ 354 Annals of Human Genetics 
(1951) Vol.15;J.W. Dudley 教授 ,图 12-3(a) 引 自 他 的 论文 : 76 generations of selection for oil 
and protein percentage in maize’ in Proceedings of the International Conference on Quantitative Genet- 
ics; August 16 ~ 21, 1976 by E. Pollak, O. Kempthome and T. Bailey Jr © 1977 by Iowa State Univer- 
sity Press; 美 国 遗 传 学 协会 ,图 15-2 引 自 A. Robertson 的 论文 The effect of inbreeding on the 
variation due to recessive genes’ pp. 189 ~ 207 Genetics(1952) Vol.37, [8] 17-2 3| Η J.W. MacArthur 
的 论文 : ‘Selection for small and large body size in the house mouse’ pp. 194 ~ 209 Geneties (1949) 
Val.34, Æ| 21-3 3| Η A.E.Shrimpton and A, Robertson 的 论文 : “The isolation of polygenic factors 
controlling bristle score in Drosophila melanogaster . [| .Distribution of third chromosome effects with 
chromosome sections’ pp.445 ~ 459 Genetics (1988) Vol.118, 图 21-4 5| B M.C.de Vincente and 
S. D. Tanksley 的 论文 : “QTL analysis of transgressive segregation in an interspecific tomato cross’ 
pp.585 ~ 596 Genetics (1993) Vol.134; 生 物 科学 国际 联合 会 ,图 2-2 ἯΙ 2-3 引 自 D.S. Falconer 的 
论文 : Asymmetrical responses in selection experiments’ pp.16 ~ 41 Symposium on Genetics of Popula- 
tion Structure Series B No.15; Pergamon Joumals Ltd ,图 15-1 引 自 M.Rasmuson 的 论文 ;Variation 
in the bristle number of Drosophila melanogaster’ Acta Zoolog. No.33; A. Robertson 教授 和 Cold 
Spring Harbor Laboratory, 8 12-3(¢)4| Η IEX : ‘Selection in animals; synthesis’ pp.225 ~ 229 Cold 
Spring Harbor Symposium on Quantitative Biology Υοἱ.20: 芝加哥 大 学 出 版 社 , 图 2-4 5) Η 
B. Wallace 的 论文 : ‘The elimination of an autosomal lethal from an experimental population of 
Drosophila melanogaster’ pp.65 ~ 66 American Naturalist No.97( 1963) ;B.H. Yoo 和 剑桥 大 学 出 版 
4t , FA 12-3(b) 引 月 论文 : "Long - term selection for a quantitative character in large replicate popula- 
tions of Drosophila melanogaster’ pp.1 ~ 17 Genetical Research No.35. 

昌 然 我 们 尽 一 切 努 力 寻 找 版 权 材料 的 持 有 者 ， 但 对 少数 材料 并 末 做 到 ， 我 们 尽 一 切 可 
能 向 诸位 版 权 持 有 者 表示 雏 意 ， 我 们 并 非 故意 侵犯 版 权 持 有 者 的 权利 。 
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数量 遗传 学 所 涉及 的 是 那些 个 体 癌 差异 的 遗传 性 ， 这 些 差异 是 程度 上 的 而 不 是 种 类 上 
的 ， 是 数量 的 而 不 是 质量 的 。 下 如 达尔 文 所 说 ， 这 些 个 体 差异 “用 人 类 对 家 畜生 产 中 一 定 
方向 的 个 体 差异 积累 的 同样 方式 ， 为 自然 选择 提供 可 作用 和 可 积累 的 材料 "。 因 此 ， 了 解 
和 认识 这 些 差异 的 遗传 特性 对 于 进化 研究 以 及 遗传 学 在 动 植物 育种 方面 的 应 用 具有 重要 章 
义 。 正 是 这 两 个 领域 的 需要 ， 使 数量 遗传 学 才 获得 发 展 的 主要 动力 。 

事实 上 、 任何 物种 的 每 一 个 器 官 和 机 能 都 表现 出 这 种 性 质 的 个 体 差异 ， 人 类 本 身 或 家 
冀 个 体 之 间 的 大 小 差异 就 是 大 家 熟悉 的 一 个 例子 。 个 体 大 小 从 一 个 极端 到 另 一 个 极端 的 一 
个 连续 等 级 系列 ， 并 不 自然 地 归 入 界限 分 明 的 类 型 中 。 与 此 相反 ， 质 量 差 异 将 个 体 分 为 截 
然 不 同 的 类 型 ， 很 少 或 根本 没有 中 间 过 渡 类 型 。 例 如 ， 蓝 眼 和 和 棕 眼 个 体 之 间 、 血 型 之 间 、 
正常 颜色 和 白化 个 体 之 间 的 差异 就 是 如 此 。 大 家 熟悉 的 反映 遗传 机 制 的 孟 德 尔 比率 ， 只 有 
当 - -单个 位 点 上 的 一 个 基因 差异 引起 该 生物 体 某 种 特性 产生 很 容易 检测 的 差异 时 才能 表现 
出 来 。 数 量 差异 ， 就 其 遗传 而 言 ， 取 决 于 微 效 基 因 ， 它 们 的 效应 较 变 异 的 其 他 成 因 的 为 
小 而且， 数量 差异 通常 虽然 不 总 是 受 很 多 位 点 上 的 基因 差异 的 影响 。 因 此 ， 单 个 基因 无 
论 是 很 少 的 几 个 或 者 很 多 ， 都 不 能 通过 它们 的 分 离 来 识别 ， 并 且 世 不 显示 和 孟 德 尔 比率 ， 因 
而 不 能 应 用 孟 德 尔 分 析 方 法 。 

然而 ， 数 量 遗 传 学 的 一 个 基本 前 提 就 是 数量 差异 的 遗传 取决 于 那些 与 表现 质量 差异 的 
基因 有 具有 相同 的 传递 法 则 和 相同 的 一 般 特 性 的 基因 。 因 此 ， 数 量 遗 传 学 是 孟 德尔 遗传 学 的 
拓展 ， 直 接 以 孟 德 尔 原理 为 基础 。 

数量 遗传 学 的 研究 方法 在 两 个 方面 不 同 于 运 德 尔 遗 传 学 所 使 用 的 方法 。 第 一 ,既然 不 
能 观察 到 比率 ,单个 后 裔 就 不 能 提供 足够 的 信息 ， 于 是 研究 的 单元 必须 扩展 到 “和 群体”， 
也 就 是 说 ， 由 很 多 后 裔 组 成 的 较 大 的 个 体 样 。 第 二 ， 要 研究 的 数量 差异 的 性 质 需 要 对 个 体 
进行 度量 ， 不 仅仅 是 分 类 。 因 此 ， 将 孟 德 尔 遗传 学 扩展 到 数量 遗传 学 可 能 分 两 步 进行 ， 第 
一 是 引入 与 “群体 ”遗传 特性 有 关 的 新 概念 ， 第 二 是 引入 与 度量 的 遗传 性 有 关 的 概念 木 
书 就 是 这 样 进行 的 。 第 一 部 分 ， 包 括 第 ! 章 到 第 5 章 ， 借 助 于 容易 引起 可 识别 (因而 是 质 
it) 差异 的 基因 来 描述 群体 的 遗传 特性 。 数 量 差 异 直到 第 一 部 分 才 讨 论 ， 第 二 部 分 从 第 6 
章 开 始 ， 两 个 部 分 经 常 通 过 不 辐 的 名 称 来 区 分 ， 第 一 部 分 被 称 为 “群体 遗传 学 ”， 第 二 部 
分 被 称 为 “数量 遗传 学 ”或 “统计 遗传 学 ”。 

数量 遗传 学 的 理论 基础 是 在 1920 年 前 后 通过 Fisher (1918), Haldane (1932 年 总 结 ) 
和 Wright (1921) 的 工作 而 英 定 的 。 在 以 后 的 年 代 中 ， 数 量 遗 传 学 的 发 展 主要 是 他 们 和 和 许 
多 其 他 遗传 学 家 、 统 计 学 家 的 详尽 阐述 、 解 释 以 及 补充 ， 发 展 成 了 今天 我 们 所 见 到 的 一 个 
为 大 多 数 人 所 接受 旦 充实 有 效 的 理论 体系 。 

当 将 遗传 学 扩展 到 群体 特性 和 多 位 点 上 的 基因 同时 分 离 时 ， 其 理论 便 由 至 德 尔 遗 传 结 
果 的 推导 组 成 。 进 行 推 导 所 依据 的 前 提 是 数量 差异 的 遗传 借助 基因 ， 这 些 基因 服从 孟 德 尔 
的 传递 法 则 并 可 能 具有 孟 德 尔 遗 传 学 已 知 的 任何 特性 。“ 可 变 表 现 ” 的 特性 被 认为 极其 重 
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要 并 且 可 能 成 为 男 一 个 前 提 : 表 型 中 基因 型 的 表达 会 被 非 遗 传 原因 所 修饰 。 显 性 、 上 位 、 
基因 多 效 性 、 连 锁 和 突变 特性 的 后 果 也 需 加 以 考虑 。 如 果 基 因 具 有 这 些 特性 ， 那 么 数量 遗 
传 学 理论 可 使 我 们 推导 一 个 群体 的 遗传 特性 。 还 可 使 我 们 预测 任何 特定 育种 计划 的 结果 ， 
包括 自然 选择 的 后 果 。 因 此 ， 数 量 遗 传 学 理论 成 为 理解 进化 的 基础 。 该 理论 的 主要 实际 用 
途 在 于 比较 各 种 动 植物 改良 方法 的 价值 。 

作为 对 理论 方面 的 补充 ， 数 量 遗 传 学 有 三 个 实验 方面 的 作用 。 第 一 ， 群 体 的 实验 研究 
有 利于 我 们 推导 与 数量 变异 有 关 的 基因 特性 。 第 二 ,实验 育种 有 利于 我 们 验证 理论 的 有 效 
性 。 第 三 ， 有 一 些 育种 方法 的 结果 不 能 依 理论 来 预测 ， 有 关 这 些 方法 的 问题 只 有 通过 实验 
才能 回答 。 现 在 有 大 量 的 实验 资料 比较 详细 地 证 实 了 这 一 理论 ， 表 明 与 数量 变异 有 关 的 基 
因 确 实 具有 和 孟 德 尔 遗 传 学 特性 ， 而 且 在 一 定 的 置信 度 上 能 够 预测 大 多 数 育种 方法 的 结果 。 
目的 是 要 描述 所 有 已 经 合理 稳固 建立 起 来 的 材料 ， 并 且 为 清晰 起 见 ， 在 不 引起 误解 的 情况 
下 尽 可 能 地 加 以 简化 。 因 此 ， 我 们 重点 放 在 理论 方面 。 虽 然 从 实验 资料 中 经 常 可 以 直接 得 
出 结论 ， 但 这 个 学 科 的 实验 方面 主要 以 实例 的 形式 出 现 ， 以 例证 理论 上 的 结论 为 目的 来 选 
择 例子 。 但 是 并 非 所 有 这 些 例子 都 能 证 明 它 们 要 例证 结论 的 有 关 假 设 。 实 验 结果 常常 可 以 
有 多 种 解释 。 所 提 及 的 实验 工作 只 是 已 做 实验 工作 的 一 个 很 小 的 并 且 往 往 也 不 是 随机 的 样 
本 。 特 别 在 植物 和 家 冀 方 面 ， 已 有 的 实验 工作 比 本 书 所 引用 的 要 多 得 多 。 

作者 并 不 想 在 这 个 学 科 的 任何 部 分 把 所 有 发 表 过 的 文献 都 加 以 罗列 ;也 不 试图 标明 那些 观 
点 来 源 或 追溯 其 历史 假使 这 样 做 ， 则 需要 写本 厚 得 多 的 书 ， 也 就 不 能 做 到 言 简 意 赎 。 本 书 
大 部 分 取材 于 下 面 列 出 的 一 些 著作 ， 但 并非 经 常 加 以 引用 。 当 表述 任何 一 个 结论 而 对 它 的 推导 
没有 给 出 充分 的 解释 时 ， 则 在 书 中 列 出 文献 出 处 。 这 些 参考 文献 虽 非 总 是 原始 的 论文 ， 但 均 是 
较 新 的 文献 ， 读 者 从 中 将 易于 找到 所 讨论 的 主题 。 其 中 包括 一 部 对 数量 遗传 学 发 展 产 生 过 重大 
影响 的 论文 集 《遗传 学 论处 》 (第 15 卷 )， 文 集中 附 有 Hill (1984) 的 详尽 评述 。 
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译 者 的 话 

第 四 版 序言 

第 三 版 序言 

网 it 

a it 

ir ERE eres eee ο ο (1) 
菇 因 和 菇 因 型 的 频率 (1) 
自然 群体 中 的 孟 德 尔 变异 ee (3) 
SRA A ΠῚ σἄἥσ ΣΣ (3) 
哈 迪 一 温 伯 格 平衡 ssa aa aa i 上 aie, (4) 
哈 迪 一 温 倘 格 法 则 ov (4) 
哈达 一 温 伯 格 法 则 的 应 用 ee (6) 
交配 频率 和 哈 迪 一 温 伯 格 法 则 的 另 一 种 证 明 ΣΣ ο rr a iar (9) 
复 等 位 基因 (10) 
HE BE RFE ΩΣ ΣΣ nent eseestneesee nea et es ter eeneresstnes (11) 
多 于 一 个 位 点 ΣΣ ΓΣ ΟΣΟΙ σσ. (13) 
非 随机 交配 pe (16) 
选 型 交配 9 (16) 
5] 题 eeseeiseseseseeesoeseaseeeeseeeseeeeeeevraoavwioepoeossoooeodaseeeogeeseeaaaevevweseesseevooaee (17) 

第 2 间 基因 频率 前 变化 pp (19) 
迁 移 οτι... ial】 ta ti i (19) 
DE ο ΣΣ ΠΣ (19) 
ει... ........---------- μου (19) 
WR RE ο i i a】 【a ie {20) 
选 FR pe (21) 
αμ ο ο αμ ΟΡ Ου (22) 
选择 的 有 效 性 ο ο ο μου σου ον ο ο πο ο νο (24) 
需要 的 其 代数 ΣΣ ΠΝ” (26) 
SP FTE A FLAY τετλκνεενονλλενλντκκενκνκκκκνκελρε κ κκ κραχ εκ εκ κλν εσενα κκ άσε κκ εκ κκ νκ ων κενών (27) 
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平 往 (27) 
突变 和 选择 之 间 的 平衡 ΝῊ“ (27) 
平衡 的 改 蛮 ee (29) 
有 利于 杂 合 体 的 选择 ee (30) 
ΑΙΚ. (33) 
3) 是 (36) 

第 3 章 小 群体 ， P: 简化 条 件 下 基因 频率 的 变化 ο ορ ο μα (38) 
理想 群体 (39) 
抽样 ooo rr sr bra a sar rr sos root oi i tr rrr or rari i ss (40) 
基因 频率 的 方差 PPPTITTITITITITTIVITITETITTTTITTT ill ο ο tr (40) 
Εἰ 定 oases rr a a sa】 i rt (43) 
BES E ο ο ο ο ον ο ο (44) 
κ ο ο ο ο ο ο ο ο ο ος (45) 
BAG ETCH ρω Ωω μμ ο. (46) 
ἘΝ ΑΕ BP ee ο ο ο ο ο ο ο ον. (48) 
基因 型 频率 eee (48) 
可 πω ΩΩ Ωμ μμ σαο (50) 

第 4 章 小 群体 ， I. 较 少 简化 条 件 和 PN (52) 
有 效 群体 大 小 Ες παρ πο ο ο ο a yes (52) 
λα, νο ο δα ο ο ο ο ο ος (52) 
ΜΕ ΤΗ RE EDR [Ε pe (53) 
HE SE TEAR FR μυ” (53) 
ας LRA Sosa πα ο ο ο ος (54) 
AG FE Be e wren σος (55) 
κα EA Ἢ ---:.-:- ΝΠ (55) 
突变 、 迁 称 和 选择 (57) 
非 频 发 中 性 突变 ο ο ο τ E ο ο (57) 
πι RE η πο ΓΩ ti ου ο tt 上 ra att (58) 
Ωω..." "ην ην ην (60) 
τα "τε. κ ο πο ο acs ο ο ο ον (60) 
多 态 性 TT ο ο ο” sn (6ι) 
τι ο ο ο ο ν᾿ ο ο ο ο (62) 
ΡΟ eee ΟΠΣ (63) 

855 小 群体 : Ι 系谱 群体 和 近亲 近 交 RN (65) 
系谱 群体 pep (65) 
ο ISIE REE Μα ο ο μμ (65) 


共 祖 率 或 亲缘 关系 a (67) 
FDU μη ΣΣ... (69) 
ας”... (70) 
国定 ΣΣ SOCCEROOS Sees (71) 
皮 复 回 交 en (72) 
杂交 和 和 后续 世 代 Cn (73) 
αν... τ-.-Ῥ-- 5». (74) 
Faw ws. 结构 化 群体 a (75) 
帘 ae ΟΡ ere reser etree oa i ti a re (76) 
1 ..-.-.--ππῑππ“::---- η» ΝΣ (76) 
i 题 wasassssiasvsssspweooseeiesassassasveeoeasssiveseiiaaaoosiessesaeeaeoeeyesieaaeseeseeaseestes (77) 
第 6 = 连续 变异 ΟΝ errr Terre er eee errr a】 err etter reer err re ere reer terrier (79) 
数量 性 状 ppp (80) 
数量 性 状 的 特性 PD ο TE ο (82) 
Bh, πο ο ο ασ ο ο ο ο ο ον, (84) 
第 7 章 ”数值 与 均 数 nn (86) 
群体 平均 值 ee (87) 
Π.Ε ΑΠ“ --------------ὄἪΣ (89) 
-Ξ.;.-:---τ-------------Ὁ-"Π ΣΣ (91) 
να τ εν" ο ο ο ο ο ος (92) 
Be OE αλλο ο ο ο μον ο gan dan tps ο πο ον (94) 
Sj 题 CES ΠΠ ΠΠ ΤῊΣ (95) 
ΜΕΣ FF Ὅ«ϱὃϱ μμ μμ μμ ου (97) 
ει Ελ ο ο E ο ο. (97) 
作为 总 方差 部 分 的 组 分 ee (97) 
遗传 决定 程度 Απ -----/,:ηη:”:»:;::; (98) 
ΡΕ ορ ορ ΣΣ (99) 
PtP FD PE PF BE νεννκνκλκεκεκλνκκκκκκνκκκκκνκκνλκλλλ tt (99) 
A ΝΕΟ Eee eee eee eee reer (100) 
BLE FB ο cence tence enema η ΠΠ" ΣΣ (103) 
由 不 平衡 引起 的 方差 a (103) 
基因 型 和 环境 之 间 的 相关 与 下 作 .Ne (104) 
相 E E (104) 
FE E E ο ο ο ο E E (104) 
IRIRA BE oeeeeeeereerrererranarrunreneeosetonrrnnnasararoeternsesaasdorevarnstaeeveteusevoaetarptten (106) 
多 次 度量 : 重复 为 和 (108) 
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方差 分 剖 的 总 结 cnn uv ο ο ον ον ο ο ο ο ο ποσο ο (113) 
习 -----------------; (113) 
第 9 章 亲属 间 的 相似 性 ο ΣΕ”. (115) 
遗传 协 方差 So (116) 
后 代 与 一 个 亲本 PEEP pp ty ee TATE μον ο ον ορ (116) 
EALE E (117) 
'..-.---᾽᾿΄---------------:; (118) 
“σσ; --:--: ΝΝΣΣΣΣΣΣ (120) 
A iit gece ee reo (121) 
概 要 (121) 
π΄... μμ μμυ ο ὕοὑὑὕὑὕὕὑὕοὑουωσο (122) 
环境 协 方 着 (123) 
ΕΕ μα ΟΡ. (125) 
3 Ὁ ΟΡ ΓΙ μωρο (125) 
BE δν φομ ο. (127) 
ναι ο [τρ τ; ο σα E ο ο ο. (129) 
灯 子 回归 EET (130) 
ο ο πα νην» ο ο ον (131) 
Te ETE α AN By WU ee ο ο etanigy so ἐὐκακαύοχόώόνούσκσέ«ἐκύνευφέέ κα (134) 
αμ vs vinnie ca cerca ο ο ο ο νο (134) 
双胞胎 和 人 人 类 数据 (135) 
选 型 交配 a πο T ο ο ο ο ο» (137) 
估计 和 值 的 精确 度 和 实验 设计 {140) 
FES ο ο νο ο ο ο ο ο. ὕ (140) 
ων ο ο ο ο ο πο μον. (142) 
亲本 选择 ο ο a Μο σον (142) 
Σ] jal ΟΠΟΙΟ I ΠΠ (143) 
SUE 选择 : T .反应 及 其 预测 ………… (145) 
选择 反应 .pp (146) 
TERE FH ΠΝ ο ο ο ο ο ο ο ο ος (147) 
选择 差 和 选择 强度 人 eee (148) 
反应 的 玻 良 人 ee 上 (150) 
反应 的 度量 和 (152) 
世代 平均 值 的 变异 性 ου een ee ee ne ee (152) 
加 权 选 择 差 ΕΕ ο Te re μούνην (154) 
现实 遗传 ee (155) 
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母体 效应 tt (156) 
人 工 选择 下 基因 频率 的 变化 ο retire etc eteee terri (156) 
选择 对 方差 的 影响 πι ee a ο ο ο ο ΕΣ sieaaiaee heme (158) 
> (161) 
第 12 音 选择 : | REAR oeeerreeernrrrrererrerrenerrtirrerarireesransett (164) 
短期 结果 (164) 
反应 的 重复 性 πο ο dl i da】 μυ. (164) 
抽样 方 善人 (165) 
反应 的 不 对 称 性 ee (166) 
长 期 结果 {169) 
选择 极限 roorronereesos sor dr aro rer rs a ria ti rota teri srr (169) 
Se, SEER (173) 
1... ... η. --------”-»”-”-Ἥ-Ἥ-. (175) 
位 点 (有 效 因 子 ) 数目 和 标准 化 效应 - 下 (176) 
EJ ηηοοο::”..:η::;-----------“-“--«----------“-ἕ“-ἔ (177) 
第 13 章 选择 : 夏 . 来 自 亲 属 的 信息 .pp (179) 
选择 标准 ο Ου (180) 
简单 方法 a (180) 
反应 的 预测 ee (182) 
合并 选择 ο eet teeter eer reer ttre tere etre Tee cee ree reer Ου (184) 
各 种 方法 的 相对 优点 EE pe (186) 
指数 选择 at 上】 a 上 上 上 (188) 
指数 的 构建 et (188) 
准确 度 "ΠῚ ΤΟΠ (190) 
选择 反应 sss tr “ΛΞ ΠῚ ΠΕ (191) 
实际 成 就 ο ο μμ ο ο. TL TE ELE TCE ο ο ο ο ο ου μμ TEC T (192) 
μπα το ο ο ο ο E ος (192) 
第 14 章 近 交 和 厅 交 : 工 . 平均 值 的 变化 PP (194) 
παλ | We PA EEN tts (194) 
选择 的 次 应 人 ee (197) 
杂种 优势 ΝῊ Seer ere er eer eee eee Tere ΠῚ ΠΗ ΠΠ (199) 
i, REESE Ου (200) 
DT ΣΣ Pee rete ΤῊ“ ΠΠ (205) 
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第 15 章 近 交 和 杂交 : 工 . 方差 的 改变 (207) 
JE  ........ (207) 
1...” ΠΠ (207) 
环境 方差 oor ri tsar sa ma ba bere rr rr i ta μμ ii ας (210) 
Τε. η. η. (211) 
JE ΙΟΥ ree tee (212) 
亚 系 歧化 2 {213) 
9... cece (214) 
Δε 3} ἃ | se eee (214) 
这 全力 {215) 
3J ο ο ο ο ο ο ο. (219) 

第 16 章 近 交 和 和 杂交: 看， 应 用 ee (222) 
η ΝΕ μπε ΣΣ ΠΠ (223) 
三 元 和 四 元 杂交 ; [EY AE 9 ο ο. (224) 
正 反 交 反 复 选 择 (RRS) ee (226) 
Ες ee Cece ee eee ee eee eer rere (226) 
自然 自体 受精 植物 oo (227) 
3J ΕΣ ΠΣ (227) 

τ Μα ο. ο ο ο ο σος ο ο ο ο ο. (229) 
ο μμ ο ο ο ο μα το ο ο ομως (229) 
互 作 tb】 上 a】 {232) 
-TT ο ο Re μμ (234) 
νυ Ἢν ΝῊ ΤῸ ΠΕΣ (234) 

第 18 章 [ΕΣ pt (236) 
{Β5|1π|88 te ee eee ee eee ree eee (236) 
两 种 类 别 ， 一 个 阅 愉 nn (236) 
趋向 模型 的 充分 性 (239) 
ται πα ος αν Sem ean ον ο ο ο μμ μι (240) 
SPAR, a.i ὃϱὕὃμμ ο ὕῥῥ ου (240) 
WERE LETT AETI A T ca nanagcseeedeveses (243) 
=| 题 ΙΙΙ ΙΡΡΡΡΡΡΡΡΡΡΡΡΙΡΡΟΗΡΡΡΡΡΙ νυν rai soo rere (245) 

DR 19 ΠΗ ο ο cig ον ο ὃν (247) 
GE Fee σσ, e E ο ote sc isa Sess cna E ο ο E (247) 
me HK WH eit ov (249) 


选择 的 相关 反应 (250) 
间接 选择 (252) 
基因 型 一 环境 互 作 … ελκλλλλκλλλλλλλλκλλλλλλλλλκκκλλλλλλκλλλλλλκλλκλλλλ ηηλ λλλλληλλλτσὸ (254) 
指数 选择 (257) 
指数 的 构建 Do 和 e iter eer 5 (257) 
反 ο ο (259) 
渴 择 对 遗传 相关 的 影响 各 (262) 
习题 站 (263) 
第 20 章 自然 选择 下 的 数量 性 状 PP (265) 
自然 选择 ΟΥ ΣΣ res) (265) 
适合 度 及 其 组 分 πο ο ΟΙ ΟΙ Ου (265) 
[νὰ τας ο ZAA JA ΣΣ (267) 
“有 适合 度 轮廓 ” νο ου μου ο ο οσο σσ Ἡ (267) 
对 自然 选择 的 反应 (268) 
适合 度 a (268) 
相关 反应 rset ΡΟ ΣΣ tr ta】 a tr a a】 (268) 
选择 的 强度 ΙΙ “σσ ΠΠ (269) 
平衡 群体 ETT {270) 
适合 度 en (270) 
主要 组 分 于 (271) 
具有 中 间 值 最 优 的 性 状 ο ο ο ο ο απο ο ο ος (272) 
ΒΑ ΗΕ κ ντ 8Η αι κιν πα ο ο ΙΡ a (274) 
中 性 性 状 "ΝΎ ra tt i i sto a (274) 
突 恋 引 起 的 变异 来 源 … e ene eet r erect eceee eee eece nr tee tenet ene eer ease reeeneereeneeeneanes (275) 
突变 方差 TE {275) 
遗传 变异 的 保持 ΟΙ“ ΞΡ ate (276) 
η ἘΦ ee ea E g Oe ee (277) 
突变 一 选择 平衡 ee (277) 
>} Gi ο ο ΠΤ ῊῊῊῊὴῊ ΤῸ Ϊὄἄ“σσ“ἪἼἪττ“-”ῬΞἄ-------ὟἪ;Ξ-"-"- "Ἢ (279) 
第 21 音 数量 性 状 位 点 (281) 
主 效 基因 POPUP PSE EET PTTL eT TI Ter sr aot rr ert sr oa ti roar rae as di tr ar ta ret ee (281) 
检测 方法 Ον ΠΠ (282) 
QTL 作 图 的 方法 πο ο ο μμ ο (283) 
标记 位 点 ον ο CE ο μυ (284) 
OTL 基因 型 τ ΝῊ νη eee ra i at to tt at (284) 
ντ ο ο ο ο ο ο ο ο ο (285) 
By [BY HE BRAT -pe (286) 
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遗传 和 统计 上 的 考虑 (288) 
实验 设计 ο nmr ror rar or oro rrr rrr errr rrr rr rt aaa ii treet ie! (288) 

多 重 测验 和 ee (289) 
A (289) 

多 个 ΟΠ, CC (290) 
实验 结果 (291) 

AE BB El cece ΣΣ -””“-”-- "ΤΣ (291) 
基因 效应 ο ος ο ο ο ος (292) 

一 致 性 eee eet ee sari eee ΠῚ a a a rm】 (294) 

M [ΡΕΑΛ ΣΥ ΣΥ eens nsees (294) 

BY ο ο ο ο ο ο ο μυ ο συ (296) 

BH SRE τι ΩΩ... η... ee χωρών να σεν επ οκα κκ καν σοκ κκ serene ree ree εσενα ενα κών κώ ο σ να ώνσ ενα «κας (298) 
符号 集注 pp (300) 
Mather 和 Jinks 使 用 的 符号 的 等 价 意义 pp (403) 
ο σον ο ο ον ο ο. (304) 
e E τα ο ο ο ο ο ο πρ. (351) 


第 1 章 群体 的 遗传 组 成 


基因 和 基因 型 的 频率 


描述 一 群生 物 个 体 的 遗传 组 成 ， 我 们 点 详细 说 明 它 们 的 基因 型 ， 并 说 出 每 一 种 基因 型 
有 多 少 。 假 若 我 们 不 在 意 基 因 击 间 表 型 差异 的 性 质 ， 那 么 这 将 是 一 个 完整 的 摘 述 。 为 简单 
起 见 ， 假 设 我 们 关注 某 一 个 常 染色 体位 点 A， 并 日 这 个 位 点 上 的 两 个 不 同 的 等 位 基因 A 
和 A, 存在 于 个 体 之 间 ， 于 是 将 有 三 种 可 能 的 基因 型 AA, AA 和 AA (这 申 我 们 只 关注 
二 售 体 的 生物 体 ， 全 书 均 如 此 )。 群 体 的 遗传 组 成 可 通过 属于 每 一 种 基因 型 的 个 体 比 例 或 
百分率 ， 或 换 句 话说 ， 通 过 个 体 之 间 三 种 基因 型 的 频率 进行 充分 的 描述 。 这 些 比例 或 频率 
被 称 为 基因 型 频率 ， 一 种 特定 基因 型 的 频率 就 是 它 在 个 体 之 间 的 比例 或 百分率 。 例 如 ， 如 
果 我 们 发 现 群 体 中 四 分 之 一 的 个 体 是 AA 型 的 ， 则 这 种 基 六 型 的 频率 就 是 0.25 或 2556. 
当然 ， 所 有 基因 型 的 频率 加 在 ~-… 起 一 定 等 于 1 或 100%。 





例 1.1 

人 类 M-N 血型 是 由 一 个 位 点 上 两 个 等 位 基因 决定 的 ， 三 种 基因 型 对 应 三 种 血型 M, 
ΜΝ 和 N。 以 下 的 数据 取 自 Mourant (1954) 的 资料 (4 1-1)， 显 示 了 东 格 陵 兰 岛 爱斯基摩 
人 和 冰岛 人 的 血型 分 布 频率 。 


R11 东 格陵兰 岛 爱 斯 基 摩 人 和 冰岛 人 的 血型 分 布 频 率 





πι 型 
一 -一 个体 数目 
M MN N 
频率 〈% ) 格陵兰 人 83.5 | 15.6 0.9 569 
冰岛 人 31.2 51.5 17.3 747 


很 明显 ， 这 两 个 群体 在 这 些 基 因 型 频率 上 不 同 ，N 血型 在 格陵兰 人 中 稀少 而 在 冰 久 人 
中 相对 普遍 。 这 个 位 点 不 仅 是 两 个 群体 各 自 变 央 的 一 种 来 源 ， 而且 也 是 群体 闻 遗 传 差异 的 
一 种 来 源 。 


在 遗传 学 意义 上 ， 一 个 群体 不 仅仅 是 一 群 个 体 ， 而 且 是 一 个 能 繁殖 的 类 群 ; 一 个 群体 
的 遗传 学 不 仅 涉及 个 体 的 遗传 组 成 ， 而 且 也 涉及 从 一 个 世代 到 下 一 世代 的 基因 传递 。 在 传 
递 过 程 中 ， 亲 本 的 基因 型 分 开 了 ， 后 高 中 由 配子 传递 的 基因 组 成 了 一 组 新 的 基因 卉 。 这 
样 ， 群 体 携带 的 基因 在 世代 间 具 有 连续 性 ， 但 它们 构成 的 基因 型 却 没有 这 种 连续 性 。 一 个 
群体 的 遗传 组 成 ， 以 它 携带 的 基因 为 依据 ， 可 通过 基因 频率 的 阵列 来 描述 ;也 就 是 说 ， 通 
过 在 每 个 位 点 上 存在 的 等 位 基因 以 及 在 每 一 个 位 点 .上 不 同等 位 基因 的 数目 或 比例 加 以 详 
细 说 明 。 例 如 ， 如 果 Αι 是 位 点 A 上 的 一 个 等 位 基因 ,那么 A, 基因 的 频率 ， 或 Αι 的 基因 
频率 是 这 个 位 点 上 所 有 基因 中 Αι 等 位 基因 所 占 的 比例 或 百分率 。 任 何 一 个 位 点 上 所 有 等 
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位 基因 的 频率 加 起 来 一 定 等 于 1 或 100%。 
一 组 个 体 之 间 某 特定 位 点 上 的 基因 频率 可 根据 已 知 的 基因 型 频率 来 确定 。 举 一 个 假想 
的 例子 ， 假 定 有 两 个 等 位 基因 Αι AA, RIX 100 个 个 体 进行 分 类 并 计数 每 一 种 基因 型 
的 数 日 ( 表 1-2)。 
R12 根据 基因 型 频率 确定 基因 频率 





‘Ay Ay Ay Ad A, A, 总 数 
个 体 数 30 60 10 100 
Ay 60 60 0 120 

BBR { i } 200 
如 0 6 20 80 


每 一 个 体 包含 两 个 基因 ， 这 样 我 们 计数 了 这 个 位 点 上 的 200 个 基因 的 代表 。 每 一 个 AA, 
个 体 包含 两 个 Al 基因 ， 每 一 个 AA. 个 体 包含 一 个 Ai 基因 。 因 此, 样本 中 有 120 个 A, 基 
因 和 和 80 个 A 基因。 进而 Al 的 频率 是 60% BL 0.6, Ap 的 频率 是 相 % 或 0.4。 为 了 用 一 种 更 
一 般 的 形式 表示 这 种 关系 ， 可 以 设 定 基因 和 和 基因 型 的 频率 ( 表 1-3)。 
R13 基因 频率 和 基因 型 频率 的 关系 
基因 基因 型 
A Ag Av Ay Ayo Ag Αρ 
频率 p 4 Ρ H © 


这 样 ， p+g=1 以 及 P+ 及 + 0=1。 因 为 每 一 个 体 包含 两 个 基因 ，Ai 基因 的 频率 为 
(QP n) ,而 计数 过 的 个 体 间 基 因 频 率 和 基因 型 频率 之 间 的 关系 如 下 





p=P+5H 
i £1.1] 
q=0+aH 
例 1,2 
为 了 说 明 从 基因 型 频率 中 计算 基因 频 14 格陵兰 人 和 冰岛 人 血型 基因 的 频率 
率 ， 我 们 可 以 取 例 1.1 给 出 的 MN 血型 频 一 
% ) 
率 。M 和 NN 血型 表示 两 个 纯 合 基因 型 ，MN 





血型 表示 杂 合 基因 和 型。 根据 等 式 [1.1]， 格 


陵 兰 人 中 M 基因 的 频率 是 0.835 + > 冰岛 人 57.0 43.0 


(0.156) = 0.913, N 基因 的 频率 是 0.009 + 
3 (0.156) = 0.087， 频 率 总 和 等 于 1.000。 


对 冰岛 人 样本 进行 同样 的 运算 ， 我 们 发 现 两 个 群体 中 有 如 表 1-4 所 示 的 基因 频率 (以 至 分 
率 表 示 )。 这 样 ， 两 个 群体 在 基因 频率 和 基因 型 频率 上 都 不 同 。 


-一 一 一 一 一 一 一 一 -一 一 
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自然 群体 中 的 孟 德 尔 变 并 


我 们 对 自然 群体 中 作为 孟 德尔 单位 分 离 的 不 连续 性 状 能 够 观察 到 很 多 不 同 水 平 的 遗传 
变异 。 对 表 型 (例如 植物 花色 、 蝇 牛 沉 色 和 图 案 ) 具有 巨大 影响 的 可 见 变异 或 者 像 侏 人 丑 这 
样 的 巨大 突变 都 在 变异 系谱 的 一 端 。 但是, 个体 之 间 的 很 多 变异 在 表 型 上 并 不 产生 明显 的 
差异 。 这 种 隐藏 的 变异 已 被 研究 蛋白 质 以 及 DNA 本 身 差异 的 方法 所 揭示 。 例 1.1 和 例 1.2 
中 的 ΜΝ 血型 变异 例 释 了 一 种 通过 抗体 反应 可 检测 出 来 的 隐 茂 变异。 在 电场 存在 的 情况 
于 ， 蛋 白质 电泳 是 检测 可 溶性 蛋白 质 在 凝 胶 上 流动 性 差异 的 一 种 技术 。 这 种 方式 检测 出 的 
变异 是 作为 共 显 性 等 位 基因 遗传 的 ， 被 称 为 等 位 酶 。 它 们 是 由 引起 蛋白 质 电 从 改变 的 氨基 
酸 替 代 所 造成 的 。 因 此 ， 和 蛋白 质 电泳 可 检测 蛋白 质 之 间 大 约 25% 的 氨基 酸 差异 ， 因 为 20 
HARRA 5 种 是 带电 荷 的 。 

采用 限制 性 酶 可 检测 DNA 序列 的 变异 。 这 些 酶 识别 特异 人 性 的 4 或 6 个 碱 基 的 DNA ΕΕ 
列 ， 这 些 序列 无 论 何 时 出 更 ， 这 些 酶 都 可 以 切割 它 。 然 后 ， 这 些 DNA 片段 通过 电泳 按 大 
小 被 分 开 ， 并 通过 称 为 Southem blotting 的 程序 与 一 种 标记 的 DNA 探 针 杂交 而 被 观察 。 在 
探 针 可 识别 的 DNA 区 间 内 ， 如 果 个 体 之 间 在 限制 性 位 点 上 存在 变异 ， 那 么 这 种 变异 会 被 
斑点 内 限制 性 片段 的 大 小 变化 所 揭示 ， 这 被 称 为 限制 性 片段 长 度 多 态 性 ， 或 RFLPs。 与 只 
能 检测 功能 蛋白 质变 化 的 蛋白 质 电泳 不 同 ，RFLP 变异 可 以 位 于 基因 组 的 非 编码 和 编码 区 
域 。 虽 然 克 隆 DNA 对 检测 这 种 变异 是 必要 的 ， 但 不 必 知 道 克 隆 探 针 的 功能 或 染色 体位 置 。 
限制 性 片段 长 度 的 变异 还 可 由 两 个 限制 性 位 点 之 间 的 DNA 序列 的 播 人 和 缺失 引起 。 大 的 
插入 通常 是 转 座 (位 ) AF: 它 的 DNA 序列 在 基因 组 中 是 以 多 个 、 分 散 的 拷贝 存在 的 ， 
能 够 从 一 个 位 置 移动 到 另 一 个 位 置 。 另 外 的 长 度 变异 是 由 “小 卫星 ”或 “ 微 卫 昨 ” 位 点 .上 
串联 重复 DNA 序列 的 数 且 变化 所 引起 。 前 者 ， 也 称 为 YNTR (可 变数 目的 串联 重复 ) 位 
点 ， 由 10 ~ 60 个 碱 基 对 长 的 重复 单位 组 成 。 微 卫星 (或 简单 序列 重复 ，SSR) 位 点 由 1~6 
个 碱 基 对 这 样 较 短 的 重复 单位 组 成 ， 例 如 ，(CA), 或 (AGC);， 其 中 n 是 重复 单位 数目 ， 
是 可 变 的 。 最 后 ,通过 比较 由 直接 测序 所 得 的 实际 DNA 序列 来 最 终 分 辨 个 体 间 的 变异 。 

对 不 连续 性 状 的 等 位 变异 ， 不 管 是 表 型 上 可 兄 的 还 是 隐藏 的 ， 都 被 称 为 多 态 性 ， 关 于 
这 些 ， 将 在 第 2 章 和 第 4 章 进行 更 多 的 说 明 。 多 态 位 点 导致 数量 性 状 的 变异 ， 这 是 本 书 的 
主题 。 


变化 的 原因 


在 基因 从 一 个 世代 传递 到 下 一 世代 过 程 中 ， 几 种 作用 影响 基因 和 基因 型 频率 。 为 了 全 
面 理解 数量 遗传 变异 ， 我 们 需要 了 解 这 些 因素 如 何 单独 和 共同 影响 群体 随时 间 的 遗传 变 
异 ， 以 及 作为 基因 频率 改变 的 作用 ， 它 们 的 相对 重要 性 有 多 大 。 这 些 作用 形成 了 下 面 四 章 
的 主要 内 容 ， 人 在 此 我 们 对 这 些 作用 做 简要 评述 ， 以 便 说 明 本 章 对 什么 因素 不 了 予 考虑 的 想 
法 。 可 引起 群体 遗传 特性 变化 的 作用 是 : 

群体 大 小 ”从 一 个 世代 传递 到 下 一 世代 的 基因 是 亲 代 基因 的 一 个 样本 。 因 此 ， 连 续 世 
代 间 的 基因 频率 存在 着 抽样 变异 ,而且 亲本 数量 越 小 ， 抽 样 变异 就 越 大 。 抽 样 变异 的 效应 
子 第 3~5 章 中 给 宁 考 虑 ,但 总 是 假定 我 们 在 处 理 一 个 “大 群体 *"， 这 只 意味 着 这 个 群体 中 
的 抽样 变异 小 到 可 以 忽略 不 计 ， 因 此 ， 届 时 讨论 中 不 涉及 它 。 为 实用 目的 ， 一 个 “大 群 
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体 ” 是 成 年 个 体 数 以 百 计 而 不 是 数 以 十 计 的 一 个 群体 。 

生殖 力 和 生活 力 的 差异 ” 音 然 现在 我 们 不 涉及 所 讨论 的 基因 表 型 效应 ,但 我 们 不 能 忽 
视 它 们 对 生殖 力 和 生活 力 的 影响 ,因为 这 些 效应 影响 下 一 代 的 遗传 组 成 。 亲 本 之 间 不 同 的 
基因 型 可 能 有 不 同 的 生殖 力 ,如 果 是 这 样 , 则 它们 对 形成 下 一 世代 用 的 配子 贡献 也 不 会 相 
等 。 通 过 这 种 方式 ,基因 频率 在 传递 过 程 中 可 能 会 改变 。 而 和 且 , 新 形成 的 合子 之 间 的 基因 型 
可 能 有 不 则 的 存活 率 ,因此 到 个 体 成 熟 上 且 它 们 本 身 成 为 亲本 的 时 候 ,新 的 世代 中 基因 频率 也 
可 能 会 改变 。 这 些 过 程 被 称 为 选择 ,将 在 第 2 章 描述 。 其 时 我 们 将 假定 这 些 过 程 不 起 作用 。 
我 们 可 以 取 人 类 血型 基因 来 说 明 这 一 日 的 ,因为 对 这 些 基因 起 作用 的 选择 力量 可 能 不 强烈 。 
相反 地 ,产生 一 种 与 野生 型 相 比 是 异常 突变 表 型 的 基因 ,经 常 承 受 着 更 多 的 选择 。 

迁移 和 突变 “群体 的 基因 频率 还 可 能 因 另 一 个 群体 中 的 个 体 迁 人 以 及 基因 突变 而 改 
变 。 这 些 过 程 将 在 第 2 章 描 述 ， 在 这 里 也 假定 它们 不 起 作用 。 

交配 系统 ”后 毅 的 基因 型 是 出 配子 成 对 结合 所 形成 的 合子 决定 的 ， 配 子 的 统合 又 受到 
亲本 交配 的 影响 。 因 此 ， 后 毅 世 代 中 基因 型 频率 受 亲 本 世代 中 交配 配偶 的 基因 型 的 影响 。 
我 们 将 首先 假定 ， 就 讨论 的 基因 型 而 言 ， 交 配 是 随机 的 。 随 机 交配 (random mating 或 pan- 
mixia) 意味 着 仔 一 个 体 与 群体 中 的 任何 其 他 个 体 都 有 相等 的 父 配 机 会 。 重 要 之 点 在 于 交配 
的 个 体 不 应 该 有 基因 型 的 相似 、 或 通过 祖先 而 彼此 有 相关 的 特殊 倾 同 。 如 果 一 个 群体 占有 
广大 的 地 理 区 域 ,那么 居住 在 同一 地 区 的 个 体 比 居 住 在 不 同 地 区 的 个 体 似 乎 有 更 多 的 交 
配 ， 因 此 ， 交 配 的 配偶 倾向 于 通过 祖先 而 相关 。 为 此 一 个 分 布 很 广 的 群体 很 可 能 被 细 分 成 
很 多 地 区 群 ， 并 且 仅 在 地 区 群 内 交配 是 随机 的 。 细 分 群体 的 特性 依赖 于 地 区 群 的 大 小 ,这 
将 在 第 3 ~ 5 章 群 体 大 小 的 效应 中 再 来 描述 。 


哈 迪 一 温 伯 格 平衡 
哈 迪 一 温 伯 格 法 则 


在 一 个 没有 选择 、 突 变 和 迁移 的 大 随机 交配 群体 中 ， 基 因 频 率 和 基因 型 频率 在 世代 间 
保持 不 变 ; 而 且 ， 基 办 频率 和 基因 型 频率 之 间 存 在 一 种 简单 的 关系 。 一 个 群体 的 这 些 特性 
是 从 众所周知 的 哈 迪 一 温 伯 格 法 则 这 一 定理 〈 或 原理 ) 导出 的 ， 哈 迪 和 温 们 格 各 上 自 于 
1908 年 证 明了 这 些 特性 。 一 个 具有 稳定 的 基因 和 基因 型 频率 的 群体 被 认为 处 子 哈 迪 一 温 
伯 格 平衡 。 基 因 频 率 和 基因 型 频率 之 间 的 关系 是 最 重要 的 ， 因 为 有 关 群 体 遗 传 学 和 数量 遗 
传 学 的 很 多 推论 都 基于 它 。 关 系 是 这 样 的 : 如果 亲本 之 间 两 个 等 位 基因 的 基因 频率 是 p 
和 9， 那 么 后 裔 之 间 的 基因 型 频率 是 p. 2ρᾳ Mg’, AA: 


亲本 中 基因 后 府中 基因 型 
Αι Ay ΑΛ! Ay Ag Ap Ag 
频率 P 4 P 2ρῃ g [1.2] 


(上 面 的 关系 指 的 是 常 染 色 体 基因 ; 性 连锁 基因 并 不 这 人 么 简单 ， 将 在 以 后 解释 ,) 保持 
哈 迪 一 温 伯 格 法 则 所 需要 的 随机 交配 和 没有 选择 的 条 件 仅 仅 指 的 是 所 考察 的 基因 型 。 关 于 
其 他 属性 可 能 有 优先 交配 ， 其 他 位 点 的 基因 型 可 能 受到 选择 ,但 不 影响 正在 讨论 的 问题 。 


P nu eee za ωρών, 
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两 个 附加 的 条 件 是 基因 在 配 了 发 生 过 程 中 正常 分 离 以 及 雄性 和 上 肉 性 中 基因 频率 相同 。 这 些 
要 求 的 理由 将 在 证 明 过 程 中 看 出 来 。 

哈 迪 一 温 伯 格 法 则 的 证 明 包 含 4 个 步骤 ， 它 们 汇总 在 表 1-5 中 ， 同 时 也 给 出 了 确保 每 
一 步 推导 有 效 所 必须 保持 的 条 件 。4 个 步骤 详 述 如 下 。 


表 1-5 在 证 明 哈 迪 一 温 伯 格 法 则 过 程 中 推导 的 步骤 以 及 必须 保持 的 条 件 





κ ΜΑΣ CB: IE) ER: 
paa D AERES 
中 所 有 配子 的 基因 频率 (2) HERVE 
(3) FET SEEE 
i? 形成 合子 的 配子 的 林 因 频率 (4) 
ϱ) AE a wR OURO 
z 合子 的 基因 型 频率 (6) ERAM RANE i 
3 (7) 相等 的 存活 力 
ΕΤΗ: ΡΑΕ. 


eet cert 


1. 从 亲本 基因 频率 到 配子 基因 频率 ”假设 亲本 世代 具有 如 下 的 基因 和 基因 型 频率 
( 表 1-6); 


表 1-6 亲本 世代 的 基因 和 基因 型 频率 


基 因 ABA 
Άι Aa A Ay Ay Ag 生生 
频率 P 9 P H 0 


产生 两 种 类 型 的 配子 ， 一些 配子 携带 Αι, ， 另 一 些 配子 携带 Αι. AA 个 体内 产生 Αἱ 配子 。 
正常 分 离 的 和 A 个体 产生 同等 数 日 的 A ALA, 配子 。 于 是 ， 只 要 所 有 基因 型 都 具有 相等 


的 生殖 力 ， 整 个 群体 产生 的 所 有 配子 之 间 ，A ORR P+ H, BER [1.1] 可 知 ， 
它 是 产生 配子 的 亲本 中 A 基因 的 频率 。 这 样 整个 配子 产 出 中 基因 频率 与 亲本 的 相同 。 这 
ER 1-5 中 的 步骤 la。 只 有 一 些 配子 形成 将 成 为 下 一 世代 中 个 体 的 合子 。 只 要 携带 不 同等 
位 基因 的 配子 在 其 受精 能 力 上 没有 差异 ， 并 且 只 要 形成 的 合子 代表 亲本 配子 的 一 个 大 样 
本 ， 合 子 中 基因 频率 就 不 会 改变 。 这 是 步 又 1b。 

2. 从 配子 基因 频率 到 合子 的 基因 型 频 表 17 合子 的 基因 型 频率 
率 个 体 问 随机 交配 等 于 它们 的 配子 间 随 机 








BRAY 
结合 。 于 是 合子 (受精 卵 ) 之 间 的 基因 型 上 a ak πε 
BE RU ο της - > 


率 之 积 。 因 此 ， 随 机 交配 产生 的 后 诊 之 央 的 
基因 型 频率 可 简单 地 通过 将 每 一 性 别 亲 本 产 
生 的 配子 类 型 频率 相 乘 来 确定 。 只 要 两 性 中 配子 频率 相同 ， 产 生 的 合子 就 如 表 1-8 所 示 。 
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Αι 卵子 和 Αι 精子 的 结合 不 必 与 A 卵子 和 Αι 精子 的 结合 加 以 区 别 ; 因此 得 到 如 表 1-7 所 
AMAA FIA HAE, 


表 1-8 由 两 性 配子 得 到 的 合子 基因 型 频率 
内 性 配子 及 其 频率 








Λι Ay 

- p ᾳ 

Λι AL Ay Αι Ag 

雄性 配子 万 p? 74 
BEKK Mo Ay As Ag Ag 
9 pa αἲ 


3. 从 合子 到 成 年 ”正如 [1.2] 表述 的 那样 ， 上 而 推导 的 合子 基因 地 频率 是 哈 迪 一 温 
伯 格 频率 。 可 是 ， 这 不 是 证 明 的 彻底 结束 ， 因 为 除非 合子 有 相等 的 存活 力 ， 至 少 直到 能 够 
区 分 它们 的 基因 型 时 ， 才 能 观察 到 这 些 频 率 。 这 个 步骤 可 能 是 不 重要 的 ， 但 是 如 果 要 了 解 
个 同 的 存活 力 影响 ， 就 必须 认识 这 一 步 又 。 

4. 后 裔 中 从 基因 型 频率 到 基因 频率 ”这 个 最 后 步骤 证 明基 内 频 率 没 有 改变 。 只 要 后 
家中 不 同 基因 型 相等 地 存活 到 成 年 ， 此 时 它们 能 成 为 亲本 ， 它 们 的 频率 就 是 上 面 给 出 的 那 
样 。 于 是 成 熟 后 帘 中 基因 频率 可 通过 等 式 [1.1] RI., A 的 频率 是 p?+ (2ρᾳ) Ζ2- 
p (p+q) =p, 它 与 亲 代 的 相同 。 这 证 明基 因 频 率 在 世代 间 保 持 不 变 。 

现在 可 以 陈述 哈 迪 一 湿 伯 格 法 则 两 个 深层 次 的 方面 。 首 先 ， 因 为 亲本 和 后 帘 中 基因 频 
率 相同 ，[1.2] 中 的 基因 频率 和 基因 型 频率 之 间 的 关系 可 适用 于 一 单个 世代 。 其 次 ， 后 毅 
的 基因 型 频率 仅 皮 决 于 亲本 的 基因 频率 而 与 亲本 的 基因 型 频率 无 关 。 这 一 点 可 以 从 上 面 步 
又 上 中 看 出 ， 共 中 配子 类 型 的 频率 与 亲本 的 基因 频率 相等 ， 面 个 管 基因 型 频率 是 多 少 。 因 
面 ， 具 有 任何 基因 型 频率 的 亲本 ， 只 要 它们 随机 交配 并 且 雄 亲 和 雌 亲 中 的 基因 频率 相同 ， 
就 以 哈 迪 一 混 伯 格 比例 产生 后 帘 。 如 果 已 知 雄 亲 和 此 亲 中 基因 频率 不 相同 ， 通 过 在 步骤 2 
中 将 适宜 的 配子 频率 代 人 表 1-8, 可 很 容易 地 推导 出 后 高 的 基因 型 频率 。 一 个 常 染色 体 基因 
的 基因 频率 在 后 帘 的 两 个 性 别 中 是 相等 的 ， 并 且 随 机 交配 的 于 一 代 产 生 与 原始 基因 频率 平 
均值 对 应 的 哈 迪 一 温 伯 格 基因 型 频率 。 

处 于 喻 迪 一 温 伯 格 平衡 的 一 个 群体 中 基因 频率 和 基因 型 频率 之 冯 的 关系 显示 在 图 1-1 
中 。 基 因 型 频率 的 曲线 显示 了 两 个 重要 的 特征 。 首 先 ， 杂 合体 的 频率 不 可 能 超过 50%， 
当 基 因 频 率 为 p = 9 = 0.5 时 ,这 个 最 大 值 才 出 现 。 其 次 ， 当 一 个 等 位 基因 的 频率 低 时 ， 
这 个 稀有 的 等 位 基因 主要 出 现 于 杂 合体 中 ， 纯 合体 几乎 没有 。 这 对 选择 的 有 效 性 具有 重要 
的 影响 ,这 一 点 将 在 下 一 章 看 到 。 


哈 迪 一 温 伯 格 法 则 的 应 用 


哈 迪 一 温 伯 格 法 则 在 三 个 方面 特别 有 用 ， 现 在 来 说 明 它 们 。 

隆 性 等 位 基因 的 基因 频率 ”本章 开始 我 们 在 等 式 [1.1] 中 看 到 ， 一 群 个 体 之 辣 的 基 
因 频 率 可 如 何 从 它们 的 基因 型 频率 中 来 确定 ; 但 对 此 知道 所 有 3 种 基因 型 的 频率 是 必要 
的 。 继 而 ， 当 杂 合 体 不 能 与 显 性 纯 合 体 区 分 时 ， 等 式 [1.1] 的 关系 不 适用 于 隐 性 等 位 基 
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因 的 情况 。 可 是 ， 如 果 基因 型 符合 哈 迪 一 温 伯 格 的 比例 ， 我 们 就 不 必 知 道 所 有 3 种 基因 型 
的 频率 。 例 如 ， 假 定 用 a 表示 频率 为 q 的 一 个 隐 性 基因 ; 那么 aa 纯 合 体 的 频率 就 是 9 ， 
并 且 基 因 频 率 是 纯 合体 频率 的 平方 根 。 例 1.3 说 明了 这 种 计算 。 要 确保 这 种 估计 基因 频率 
的 方法 有 效 ， 在 计数 纯 合体 之 前 没有 选择 淘汰 显然 是 必需 的 。 还 应 当 注 意 到 采用 这 种 方法 
对 基因 频率 进行 估计 时 ， 对 非 随机 交配 的 影响 是 相当 敏 辣 的 。 
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1.3 

RAM RE (PKU) 是 由 单个 隐 性 基因 引起 的 一 种 人 类 代谢 病 。 纯 合体 可 在 出 生 后 几 
天 检测 出 来 ， 在 那 以 前 假定 选 祥 淘汰 是 可 以 把 略 不 计 的 。 对 英国 伯明翰 出 生 的 婴儿 经 过 3 
年 的 测验 ， 从 55 715 个 婴儿 中 检测 出 5 例 (Raine $, 1972), HARP HS HEYA ER 90 x 
10-5 或 约 为 1/11 000。 纯 合体 的 哈 迪 一 温 伯 格 频 率 是 中 ， 因 此 基因 频率 是 gq=V Wx 10% 
=9.5x10-3=0.0095。 

整个 群体 中 亲 合体 的 频率 是 2g(1 - 9), 正 常 个 体内 杂 合 体 的 频率 是 29/A(1+ gq)。 两 者 计 
算出 来 的 答案 近似 为 0.019。 因 此 ,大约 正常 人 的 2 名 或 每 50 人 中 有 1 人 是 PKU RABE 
者 。 大 多 数 人 在 发 现 一 个 稀有 的 隐 性 辐 形 体 的 杂 合 体 竞 如 此 的 普 亡 时， 往往 会 感到 吃惊 。 
作为 从 图 1-1 中 得 出 的 一 个 结论 ， 已 经 注意 到 了 这 一 点 。 

“携带 者 ”的 频率 ”了解 隐 性 畸形 体 杂 合体 或 “携带 者 ”的 频率 经 常 是 重要 的 ， 如 果 
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8 数量 遗传 学 导论 


基因 频率 已 知 就 可 以 计算 它 。 假 定 存 在 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 ， 则 所 有 个 体 (包括 纯 合体 ) 中 
的 杂 合 体 频率 由 24(1- gq) 给 出 。 可 是 ， 往往 了 解 正常 个 体内 杂 合 体 的 频率 是 更 受 当 的 ， 
虽然 这 在 纯 合 体 稀 少时 不 会 有 很 大 的 不 同 。 正 常 个 体 中 杂 合 体 的 频率 ， 用 符号 HRM, 
是 基因 型 频率 Aa(AA + Aa) 的 比率 ， 其 中 a 是 隐 性 等 位 基因 。 因 此 ， 当 a 的 频率 是 4 
NM, A: 

; 201 一 2 

Be TE [1.3] 

ikea Pe ”如果 能 识别 一 个 位 点 上 的 所 有 基因 型 ， 其 所 得 数据 可 用 ， 

那么 可 以 检验 基因 型 的 观察 频率 是 和 否 与 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 的 群体 相 一 致 。 根 据 哈 迪 一 
温 伯 格 法 则 ， 后 裔 的 基因 型 频率 由 它们 亲本 的 基因 频率 决定 。 如 果 群 体 处 于 平衡 ， 则 亲本 
与 后 裔 的 基因 频率 相同 ， 因 此 ， 后 裔 中 观察 到 的 基因 频率 ， 就 像 是 亲本 的 基因 频率 ， 能 用 
来 计算 依 哈 迪 一 温 伯 格 法 则 期 望 的 基因 型 频率 。 这 种 方法 例证 在 例 1.4 中 。 





例 1.4 

例 1.1 给 出 了 冰岛 人 M-N 血型 频率 。 和 样本 的 观察 数 在 下 表 中 。 样 本 的 基因 频率 首先 通 
过 等 式 [1.1] 从 观察 数 中 计算 。 然 后 ， 通 过 等 式 [1.2] 从 基因 频率 中 计算 出 哈 迪 一 温 伯 
格 基因 型 频率 pz?、2pg 和 时 ， 每 一 个 与 总 数 相 乘 得 到 期 望 值 。 例 如 ，MM 的 期 望 值 是 
(0.5696)? x 747。 比 较 观 察 数 和 期 望 值 表明 ， 两 种 纯 合体 不 足 ， 杂 合体 过 量 。 用 NUAR 
察 数 和 期 望 值 一 致 程度 的 好 与 坏 。 不 一 致 性 不 显著 ， 这 在 抽样 过 程 中 很 容易 惕 然 产生 。 注 
意 这 个 癌 只 有 一 个 自由 度 ， 因 为 从 数据 中 已 估计 了 茶园 频 牵 ,这 样 观察 数 和 期 望 值 在 它 
们 的 基因 频 牵 和 总 数 上 必定 一 臻 《〈《 表 1-9), 


表 19 冰岛 人 MN 血型 频率 的 PR 








基因 型 基因 频率 
ΜΜ ΜΝ ΝΝ 总 数 Μ Ν 
观察 数 233 385 129 747 0.5696 0,4304 
期 望 值 242.36 366.26 138.38 747 


4 = 1.96 Ρ-0.2 


对 符合 平衡 群体 的 测验 就 是 对 哈 迪 一 漫 伯 格 基因 型 频率 产生 的 条 件 是 否 满足 的 测验 。 
可 是 ， 从 测验 中 能 获得 的 结论 却 有 限 。 当 发 现 良 好 符合 时 ， 测 验 没 有 理由 怀疑 所 有 条 件 的 
满足 。 对 血型 基因 作出 的 测验 几乎 总 是 显示 相当 良好 的 符合 ， 正 如 例 1.4 所 示 。 但 是 有 一 
个 条 件 ， 它 的 不 满足 并 不 导致 不 符合 ， 这 就 是 亲本 之 间 相 等 的 生殖 力 。 其 理由 将 马上 给 予 
解释 。 如 果 测 验 显 示 出 观察 和 期 望 频率 之 间 不 一 致 ， 那 么 我 们 能 得 出 结论 : 一 个 或 更 多 的 
条 件 没有 满足 。 但 是 不 一 致 性 不 允许 我 们 鉴别 出 其 来 源 ， 或 确定 哪 一 个 条 件 没 满足 。 其 理 
由 是 同样 的 不 一 致 性 可 由 不 同 的 原因 引起 。 例 如 ， 杂 合体 过 多 可 由 纯 合体 的 选择 淘汰 引 
起 ,也 可 由 亲本 世代 中 雄性 和 上 肉 性 的 基因 频率 不 同 引 起 。 这 种 测验 并 不 像 它 表现 的 那么 简 
单 ， 我 们 必须 更 仔细 地 观察 这 种 测验 能 够 做 什么 。 
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哈 迪 一 温 伯 格 法 则 将 亲本 的 基因 和 后 裔 的 基因 型 关联 起 来 。 因 此 ， 要 全 面 测验 它 ， 我 
们 需要 知道 亲本 的 基因 频率 并 从 亲本 基因 频率 中 计算 出 后 裔 的 期 望 基因 型 频率 。 除 描述 的 
测验 外 ， 我 们 只 有 后 裔 。 我 们 通过 计数 找 出 它们 的 基因 频率 。 于 是 我 们 认为 : 如 果 这 就 是 
产生 这 些 后 裔 的 配子 之 间 的 基因 频率 ， 那 么 基因 型 应 当 像 从 观察 的 基因 频率 中 计算 出 的 那 
样 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 比例 。 如 果 亲 本 的 基因 频率 和 后 裔 的 不 同 ， 那 么 我 们 已 经 使 用 了 错误 
的 基因 频率 来 计算 期 望 值 。 参 考 表 1-5 将 指明 测验 的 条 件 是 随机 交配 ， 两 性 亲本 具有 相等 
的 基因 频率 和 后 帝 之 间 具 有 相同 的 生活 力 ; 但 没有 测验 亲 木 之 间 相 等 的 千 殖 力 。 因 此 ， 选 
择 可 通过 生殖 力 起 作用 ， 并 且 不 会 被 这 种 测验 检 出 。 通 过 对 后 裔 生活 力 起 作用 的 选择 将 导 
致 观察 和 期 望 频率 之 间 的 不 符合 。 可 是 ， 鉴 定 出 降低 生活 力 的 基因 型 是 不 或 能 的 。 在 论 及 
选择 的 效应 之 后 , 下 一 章 将 解释 其 理由 。 关 于 测验 局 限 性 的 更 等 而 购 评论 癌 Wallace 
(1958, 1968), Prout (1965); 其 统计 方面 的 更 全 面 考察 见 Smith (1989. 


交配 频率 和 哈 迪 一 温 伯 格 法 则 的 另 一 种 证 明 


现在 让 我 们 更 仔细 地 观察 一 个 随机 灾 配 群体 的 繁殖 结构 ， 按 照 配 偶 的 菇 库 尖 来 及 六 
配 类 型 ， 以 及 观察 不 同 交配 类 型 的 后 帝 之 间 的 基因 型 频率 是 多 少 。 这 将 为 称 述 连续 世代 中 
的 基因 型 频率 提供 一 个 一 般 的 方法 ， 这 将 在 下 一 章 中 用 到 。 它 还 为 哈 亿 一 温 伯 格 法 则 提供 
了 另 一 种 证 明 ; 这 种 证 明 比 已 经 给 出 的 更 麻烦 ， 但 更 清晰 地 显示 了 哈 迪 一 湿 伯 格 频率 是 如 
何 从 孟 德尔 分 离 法 则 中 产生 的 。 这 个 过 程 首先 是 要 根据 亲本 之 间 基 因 型 的 频率 获得 所 有 可 
能 交配 类 型 的 频率 ， 然 后 要 根据 孟 德尔 比率 获得 每 一 种 交配 类 型 的 后 帝 之 间 的 基因 型 
频率 。 

考察 具有 了 两 个 等 位 基因 的 一 个 位 点 ， 并 且 像 以 前 一 样 ， 假 定 亲 本 中 的 基因 和 基因 型 频 
率 如 表 1-10 所 示 : 






8110 亲本 的 基因 和 基因 型 频率 








基 因 基因 型 
Αι An AA) Ay Ag Ao Ag 
频率 Ρ 4 Ρ H Q 


总 共有 9 种 交配 类 型 ， 当 交配 是 随机 时 ， 它 们 的 频率 可 通过 表 1-11 下 角 显 示 的 频率 相 乘 而 
获得 。 因 为 亲本 的 性 别 对 此 无 关 ， 一 些 交 配 类 型 是 等 价 的 ， 所 以 不 同类 型 的 数目 简化 成 6 
种 。 通 过 对 等 价 类 型 频率 的 求 和 ， 我 们 获得 表 1-12 前 两 栏 中 所 示 的 交配 类 型 的 频率 。 现 在 
我 们 必须 考察 由 每 一 种 交配 类 型 产生 的 后 疹 的 基因 型 ， 并 找 出 在 整个 后 裔 中 每 一 种 基因 型 
的 频率 ， 当 然 得 假定 所 有 的 交配 类 型 具有 相等 的 生殖 力 以 及 所 有 的 基因 型 具有 相等 的 生活 
力 。 这 列 在 表 1-12 的 右边 栏 中 。 这 样 ， 例 如 交配 类 型 AA x AA, 仅 产生 AVA, ΠΊ8ο A 
Ue, SNA, PP 部 分 是 从 这 种 交配 类 型 中 获得 的 AA HEY, ARAL, AA x AA 


交配 的 后 高 中 有 是 AiAi。 因 此 ， 这 种 频率 为 A 的 交配 关 型 贡献 给 总 的 AiA 后 背部 分 
是 谎 三 。 为 了 求 出 整个 后 诊 中 每 一 种 基因 型 的 频率 ， 我 们 将 每 种 交配 类 型 贡献 的 频率 相 
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加 。 简 化 之 后 的 总 和 列 在 表 1-12 的 底部 ， 从 等 式 [1.1] 给 出 的 恒等式 可 知 ， 它 们 等 于 p, 
2pq 和 gq。 这 些 就 是 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 频率 ， 并 且 我 们 已 经 证 明 它们 可 以 通过 一 代 随 机 交 
配 而 达到 ， 不 管 亲本 之 间 的 基因 型 频率 如 何 。 
RL 两 个 等 位 基因 随机 交配 时 各 种 基因 型 的 频率 




















崔 性 亲本 的 基因 型 及 其 频率 
Αι Λι Αγ Ag 如 加 
P H Q 
雄性 亲本 Αι Λι P P PH ΡΟ 
的 基因 型 Ay λα H PH Η; HQ 
及 其 频率 AgAd Q PO HQ Ë 
表 112 两 个 等 位 基因 随机 交配 基因 型 频率 的 计算 
% OC AMER ΒΗ RA 
Φαν 频率 AÅ; Α Àz Α2Α2 
A, A, X Ay Ay P P = — 
AyAy x Ay Ag 2ΡΗ ΡΗ ΡΗ = 
Ay Ay x Ag Ay 2Ρ0 -- 2Ρ0 = 
Aide x AtAg ΒΕ if +P +H 
Ay δρ x Α2Α2 280 σα HQ HQ 
ἂρ Ae X Αρ; e = = ο: 
总 和 (Peta) 2( P+ 二 可 (+ 十 可 (e+ 十 可 
= P 2ρᾳ ια 
复 等 位 基因 


当 一 个 位 点 上 有 两 个 以 上 等 位 基因 时 ， 由 基因 频率 确定 基因 型 频率 的 方法 ， 与 两 个 等 
位 基因 的 完全 相同 。 如 果 Αι 和 A, 是 任意 两 个 等 位 基因 ， 并 且 它 们 具有 频率 qi Mg, AB 
么 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 之 下 的 基因 型 频率 如 表 1-13 所 示 : 
R113 两 个 等 位 基因 处 于 险 迪 一 温 怕 格 平衡 时 的 基因 型 频率 











基因 型 
Αι Λι Ay Az 如 如 
频率 qi 24192 Γη 


这 些 频率 也 可 通过 一 代 随 机 交配 而 达到 。 

如 果 所 有 等 位 基因 都 是 共 显 性 的 ， 这 样 所 有 基因 型 可 在 表 型 上 识别 ， 那 么 通过 简单 的 
计数 便 可 从 表 型 中 估计 基因 频率 。 可 是 ， 如 果 一 个 或 多 个 等 位 基因 是 隐 性 的 ， 那么 通过 计 
数 等 位 基因 就 不 能 获得 基因 频率 。 例 如 ， 在 人 类 ABO 血型 系统 中 ，0 等 位 基因 对 A 和 B 
是 隐 性 的 ， 因 此 A 血型 《 表 型 由 两 种 基因 型 AA 和 AO 组 成 ，B 血型 由 BB 和 ΒΟ AR. 
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基因 频率 必须 通过 最 大 似 然 法 来 估计 ， 正 如 Weir (1990) 所 描述 的 事例 那样 。 
性 连锁 基因 
对 于 性 连锁 基因 ， 其 情形 比 常 染色 体 基因 要 复杂 得 多 。 同 配 性 别 中 基因 频率 和 基因 型 
频率 之 间 的 关系 与 一 个 常 染 色 体 基因 相同 ,但 异 配 性 别 只 有 两 种 基因 型 ， 且 每 一 个 体 仪 携 
带 一 个 基因 而 不 是 两 个 。 由 于 这 个 原因 ， 群 体 中 性 连锁 基因 的 三 分 之 二 由 同 配 性 别 携带 ， 


三 分 之 一 由 异 配 性 别 携带 。 为 简明 起 见 ， 异 配 性 别 将 被 指定 为 雄性 。 考 察 两 个 等 位 基因 
Αι 和 An, MRN p 和 gg， 假定 基因 型 频率 如 表 1-14 所 示 ， 


表 1-14 性 连锁 的 两 个 等 位 基因 和 基因 型 频率 
内 性 RE 性 
ΑγΑι Αλ) Aå Αι A 








频率 Ρ H 0 Β 5 


于 是 峻 性 A 的 频率 是 py= P+ A, EME ΑΙ 的 频率 是 pa = R。 整 个 群体 中 Αι 的 频率 是 : 


2 1 
ΡΞ ΡΕ 3 Pm 
ο Pm) [1.4] 


= 4020p +H+R) 


现在 ， 如 果 雄 性 和 雌性 之 间 的 基因 频率 不 同 ， 则 群体 处 于 不 平衡 。 整 个 群体 中 基因 频率 不 
会 发 生变 化 ， 但 随 着 群体 接近 平衡 ， 基 因 频 率 在 两 个 性 别 之 间 的 分 布 会 来 回 摆动 。 其 理由 
可 从 下 面 的 考察 中 看 出 来 。 雄 性 只 从 它们 的 母亲 那儿 获得 其 性 连锁 基因 ; Bk, pa 等 于 
上 一 代 的 py。 肉 性 从 双亲 那儿 相等 地 获得 其 性 连锁 基因 ， 因 此 ，py 等 于 上 一 代 的 pe 和 py 
的 平均 值 。 使 用 符号 ”表示 后 毅 世 代 ， 有 : 

Pm= Pr 


py= (pn + By) 
两 个 性 别 中 频率 的 差异 为 : 


1l 
Ρ Ρο (Pm + Pp) — Py 


1 
= 一 方 (六 一 pn) 
即 为 上 一 代 差 异 的 一 半 ， 但 处 于 另 一 个 方向 。 因 此 ， 两 个 性 别 之 间 基 因 的 分 布 来 回 摆动 ， 
但 在 连续 世代 中 差异 减 半 ， 群 体 很 快 接近 一 个 平衡 ， 在 平衡 处 两 个 性 别 的 频率 是 相等 的 。 
当 群 体 由 一 种 类 型 的 肉 性 〈 全 为 A1A1) 和 另 一 种 类 型 的 雄性 〈 全 为 A) 混合 在 一 起 而 开 
始 ， 并 让 它们 随机 繁殖 时 ， 图 1-2 说 明了 基因 频率 接近 2,3 时 的 平衡 情况 。 


. 5 «ανα 一 一- -- -- < -- 一 -一 一 --- 、 
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基因 频率 





图 1-2 关于 一 性 连锁 基因 在 随机 交配 下 接近 平衡 的 情况 
显示 了 峻 性 内 、 雄 性 内 以 及 两 性 结合 时 的 基因 频率 。 这 个 群体 从 全 是 一 种 类 型 的 肉 性 (9r = 1) 和 全 是 另 一 种 类 型 
的 雄性 (qu = 0) 而 开始 的 。 


例 1.5 

Searle (1949) 给 出 了 伦敦 猜 一 个 祥 本 中 许多 基因 的 频 闪 。 检 查 过 的 猫 都 是 被 送 到 诊 
所 来 杀 死 的 ; 因此 它们 不 一 定 是 一 个 随机 样本 。 在 所 研究 的 基因 中 间 有 以 前 称 为 “黄色 ” 
REA “HE” (0) 的 性 连锁 基因 。 克 性 中 所 有 3 种 基因 型 都 可 识别 ， 杂 合体 是 “ 球 
Be” A “RE” MB (4 1-15)。 数 据 用 来 对 哈 迪 一 温 伯 格 期 望 值 进行 了 测验 ， 尤 其 要 看 
是 否 有 非 随机 交配 的 任何 证 据 。 第 一 个 测验 是 要 看 两 个 性 别 中 的 基因 频率 是 否 相 同 。 然 后 
用 与 例 1.4 相同 的 方式 对 开 性 基因 型 测验 哈 迪 一 温 伯 格 法 则 。 每 一 表 型 类 别 的 数目 以 及 从 
它们 中 计算 出 来 的 基因 频 滨 显示 在 下 表 中 。 雄 性 的 基因 频率 稍 高 一 点 ， 但 不 显著 。 因 此 ， 
到 目前 为 止 ， 没 有 理由 认为 群体 不 处 于 平衡 。 为 简化 起 见 ， 将 对 内 性 观察 到 的 基因 频率 视 
为 用 于 计算 内 性 期 望 基因 型 频率 的 适宜 基因 频率 。 用 与 例 1.4 相同 方式 计算 出 的 斯 望 值 给 
在 下 表 中 。 观 察 到 的 数目 不 与 期 望 值 良好 吻合 ， 但 与 小 期 望 值 的 不 一 致 仅 是 值得 怀疑 的 显 
著 。 如 果 不 一 致 是 真实 的 ， 则 它 可 归 因 于 非 随 机 交配 ， 但 它 也 可 能 归 因 于 人 们 对 颜色 的 偏 
爱 ， 这 使 得 抽 料 有 偏差 ， 从 而 使 样本 不 代表 第 殖 群体 。 对 猫 群 体 的 更 广泛 的 分 析 和 讨论 ， 
见 Metcalfe 和 Turner (1971). 


- 一 一 一 -一 
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个 体 数 
ME 性 # 性 
++ +0 00 总 和 十 0 总 和 
观察 数 277 54 7 338 311 42 353 
ΜΒ 273.4 61.2 3.4 338 
X746; P=0.04 
BAR 0 基因 频率 
+ 0 总 和 q 
ΜΕ 608 68 676 0.101 ΗΝ 
雄性 311 42 353 0.119 


多 于 一 个 位 点 


当 分 别 考察 所 有 常 染色 体位 点 时 ， 经 一 代 随 机 交配 后 基因 型 频率 就 达到 平衡 是 真实 
的 。 但 联合 考察 两 个 或 更 多 个 位 点 的 基因 型 时 ， 这 不 是 真实 的 。 为 了 说 明 这 一 点 , 假定 有 
两 个 群体 ， 一 个 完全 由 AABB 基因 型 组 成 ， 另 一 个 完全 由 AsAzB,B, 基因 型 组 成 。 假 定 
这 两 个 群体 以 每 一 性 别 相等 的 数目 进行 混合 ， 并 人 允许 随机 交配 。 对 两 个 位 点 的 每 一 个 位 点 
上 的 两 个 等 位 基因 来 说 ， 有 9 种 可 能 的 基因 型 ， 但 只 有 3 种 将 出 现在 第 一 代 后 裔 中 ， 它 们 
是 两 个 起 始 的 双 纯 合体 和 双 杂 合体 。 由 两 个 位 点 决定 的 性 状 之 间 存 在 完全 的 联合 ， 两 个 性 
状 似乎 是 由 单个 基因 的 差异 所 决定 。 随 着 连续 的 随机 交配 ， 丢 失 的 基因 型 将 在 随后 的 世代 
中 出 现 ， 但 不 会 立即 达到 它们 的 平衡 频率 ， 并 且 性 状 之 间 起 始 的 联合 会 逐渐 减少 。 如 果 两 
个 位 点 是 连锁 的 ， 那 么 平衡 频率 的 获得 将 花费 更 长 时 间 ， 因 为 丢失 的 基因 型 出 现 取决 于 两 
个 位 点 之 间 的 重组 。 关 于 两 个 或 更 多 位 点 的 不 平衡 被 称 为 配子 期 不 平衡 ， 或 连锁 不 平衡 ， 
不 管 位 点 连锁 与 否 。 具 有 不 同 基因 频率 的 群体 混合 或 小 群体 内 的 偶然 性 可 产生 不 平衡 。 选 
择 较 其 他 等 位 基因 组 合 更 为 优势 的 等 位 基因 组 合 也 可 产生 并 维持 不 平衡 。 表 1-16 是 一 个 
随机 繁殖 群体 逼近 平衡 的 速度 的 推导 。 


Φ1-16 随机 繁殖 群体 通 近 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 速度 的 推导 











基因 Αι Ay Βι B 
基因 频率 PA qa Pa qe 
配子 类 型 AB, A,B, AB, 如 了 
平衡 时 频率 ΡΑΡΒ Paga 94p8 qaqa 
实际 频率 Τ 3 t u 
与 平衡 的 差异 +D -D -Dp +D 


我 们 首先 需要 对 不 平衡 数量 的 度量 。 这 最 好 用 配子 类 型 的 频率 而 不 是 合子 基因 型 的 频 
率 来 表示 。 考 察 两 个 位 点 ， 每 一 位 点 具有 两 个 等 位 基因 ， 基 因 频 率 显示 在 表 1-16 中 。 于 
是 有 4 种 类 型 配子 。 如 果 配 子 含有 基因 的 随机 组 合 ， 则 群体 处 于 平衡 。 因 此 ， 平 衡 时 的 本 
子 频率 只 取决 于 基因 频率 ， 正 如 表 1-16 中 显示 的 那样 。 假 定 实际 的 非 平衡 频率 为 n α. 
t 和 ww， 正 如 从 表 中 看 到 的 那样 。 这 些 中 的 每 一 个 与 平衡 频率 相差 一 个 数量 万， 两 个 配子 
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类 型 有 正 的 离 差 ， 两 个 有 人 灸 的 离 差 。 每 一 配子 类 型 的 D 值 必定 是 相同 的 ， 但 符号 除外 。 
用 万 来 度量 不 平衡 的 数量 。 通 过 比较 相 引 和 相 斥 双 杂 合体 的 频率 、 人 参照 基因 型 可 表示 不 
平衡 。 不 管 两 个 位 点 连锁 与 否 ， 基 因 型 ABA 可 称 为 相 引 杂 合 体 。 它 的 频率 是 2rw。 
相 斥 杂 合体 是 & BAB 且 它 的 频率 是 2st。 如 果 群 体 处 于 平衡 ， 这 两 种 基因 型 有 相等 的 
频率 。 与 D 的 关系 是 : 

D=ru— st 


Ai. D 等 于 相 引 和 相 斥 杂 合 体 间 频率 差异 的 一 半 。 


例 1.6 

Ξ 3 Ἐ (Drosophila melanogaster) 的 整个 来 色 体 可 从 自然 群体 的 个 体 中 抽取 出 来 ， 
并 且 可 与 含有 经 显 性 标记 的 平衡 染色 体 的 种 跨 厅 交 ， 在 这 种 米色 体 的 抑制 重组 作用 下 ， 形 
成 完全 的 纯 合 。 一 条 案 色 体 上 任何 位 点 数目 的 基因 型 被 称 为 单 倍 型 (haplotype)， 因 为 染 
色 体 基本 上 就 是 一 种 可 能 的 单 倍 体 配子 类 型 。 总 数 为 47 的 第 2 号 染色 体 从 位 于 北 卡 罗 来 
纳 Raleigh 的 一 个 自然 群体 中 抽取 出 来 ， 用 来 评定 scabrous 基因 区 域内 的 限制 性 片段 长 度 变 
异 Cai 等 ，1994)。 下 面 的 数据 是 两 个 Pa 工 限制 位 点 每 一 个 单 悦 型 的 染色 体 数目 〔〈 表 
1-17). Pst I (-12.0) (位 点 A) 定位 在 离 scabrous 基因 转录 起 点 的 5 端 12kb 处 ， 
Pst I (5.8)(42.% B) 则 在 离 转录 起 点 的 3 端 5.8kb 处 。“+ ”表示 位 点 存在 , “一 ”表示 位 
点 不 存在 。 我 们 想 和 要 ; (1) 确定 这 两 个 限制 性 位 点 是 否 处 于 连锁 (不 ) FH, Gi) HEB 
锁 不 平衡 系数 Ρο 


$117 两 个 Pt I 限制 位 点 签 一 单 悦 型 的 染色 体 数 目 


— JE wets 观察 频率 ΠΤ ΤῈ 
+ + 4 0.085 Dapp = 0.06 2.8 
+ εἰ 4 0.085 paga £0.11 5.2 
z τ 13 0.277 qipg= 0-30 14.1 
= 26 0.553 augue = 0-53 24.9 


(i) 采用 表 1-16 的 术语 ,假定 p 表示 每 一 个 位 点 上 + 等 位 基因 的 频率 ，g 代表 一 等 
位 基因 的 频率 。 在 两 个 限制 性 位 点 座位 上 基因 频率 的 估计 值 是 ps = 8/47 = 0.17; q = 
39/47 =0.83; pp =17/47=0.36; gg=30/47=0.64。 于 是 ,期望 的 单 倍 型 频率 和 数目 就 像 
表 1-17 的 右边 显示 的 那样 。 

期 望 数目 与 观察 数目 相配 得 很 好 ， 券 异 在 统计 上 是 不 显著 的 (XP =0.93; 已 >0.5)。 
因此 ， 对 这 些 限制 性 位 点 ， 祥 本 没有 显示 出 群体 处 于 连锁 不 平衡 的 证 据 。 这 些 位 点 被 
17.8kb 分 开 ， 这 说 明了 非常 紧密 连锁 的 位 点 不 一 定 处 于 连锁 不 平衡 。 

Gi) 上 面 给 出 了 观察 的 单 们 型 频率 ， 据 此 也 =m - st = (0.085) x (0.553) - (0.085) x 
(0.277) =0.023。DD 的 绝对 值 取决 于 基因 频率 。D 的 绝对 范围 从 -0.25 到 0.25; Rp, = 
61ΞΡΗΞΟΗΞΟ.5, 或 r=4=0 以 及 s=1=0.5(D= ~-0.25), 或 s=t=0 和 r=u=0.5 (D= 
0.25)， 这 些 值 就 出 现 。 如 果 基 因 频 率 不 是 精确 的 相等 ， 那 么 DD 的 绝对 值 将 在 这 个 范围 之 
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内 。 因 此 ， 万 经 常用 DADNAx 表 示 ， 其 中 ，PDAx 是 给 定 的 观察 基因 频率 下 了 九 所 能 取得 的 最 
大 数值 。 表 1-16 中 ，s = pqs- D20# t= qpg-De0, MA, DÈ s pgs LS gpro 
因此 ，Dyax 是 page 或 ρε YR DA, AAAF, Duxž 0.11, At Ρ/ΡμαχΞ 
0.21, D 的 计算 值 是 它 最 大 值 的 219 ， 它 是 重要 的 。 大 的 祥 本 大 小 对 检测 连锁 不 平衡 是 
必要 的 ， 特 别 是 当 基 因 频 率 处 于 极端 值 时 。 


当 处 于 连锁 不 平衡 的 群体 随机 交配 时 ， 不 平衡 的 数量 会 随 着 每 一 个 后 续 的 世代 而 逐渐 
降低 。 这 种 情况 发 生 的 速率 取决 于 两 个 连续 世代 中 配子 类 型 的 频率 。 如 果 两 个 位 点 被 认为 
在 同一 条 染色 体 上 连锁 ， 那 么 这 种 情况 可 能 最 容易 具体 化 。 后 裔 世代 中 不 平衡 系数 D, 
可 依 4 种 配子 类 型 的 任 一 种 的 频率 而 获得 ， 因 此 ， 让 我 们 只 考察 AB 类 型 。 这 种 类 型 可 
以 两 种 方式 出 现 于 后 背 配 子 中 。 首 先 ， 它 可 作为 基因 型 A BAB, 的 非 重组 体 而 产生 ， 下 
标 x 意味 着 两 个 等 位 基因 中 任 一 个 都 可 出 现 。 以 这 种 方式 产生 的 ALB, 的 频率 是 r(1 - ο), τ 
是 亲 代 配子 中 AB 的 频率 ，e 是 重组 频率 。 其 次 ， 或 者 它 可 作为 基因 型 AlB,/A,B; 的 重组 
EME. AB, 染色 体 的 频率 是 mn ，A,B 染色 体 的 频率 是 pro EBA, 以 这 种 方式 产生 
A,B; 的 频率 是 ῬΡΑΡΗς ο 因此 ， 后 裔 配子 中 ΑΙΒι 的 频率 是 : 

r'=r(1—c) + papge 
并 且 后 裔 世代 中 的 不 平衡 系数 是 : 
D' =r' - pps 
=r(1-¢) - papg(1-c) 
=(r- papg)(1- ο) 
= D(1- ο) 
如 果 我 们 再 考察 一 个 世代 的 这 种 过 程 ， 我 们 得 到 : 
D'=D'(1-c)=D(1-c)? 
这 样 ， 在 任何 数目 上 世代 之 后 ， 不 平衡 系数 由 下 式 给 出 : 
D, = Ὅρί1- ο)! [1.5] 

不 平衡 中 的 位 点 不 必 是 连锁 的 。 对 不 连锁 位 点 。 = > ， 不 平衡 的 数量 随 着 每 一 世代 的 
随机 交配 而 减 半 。 对 连锁 位 点 ， 不 平衡 消失 更 缓慢 。 图 1-3 显示 了 不 朵 程度 的 连锁 在 12 
个 世代 过 程 中 不 平衡 数量 是 如 何 减少 的 。 

AR (1-ο) 定义 为 任何 位 点 之 间 没 有 重组 时 一 个 配子 传递 一 代 的 概率 ， 由 上 面 等 式 
给 出 的 平衡 途径 就 同等 地 适用 于 联合 考察 的 任何 数目 位 点 的 不 平衡 。 位 点 数目 越 大 ， 没 有 
重组 的 概率 就 越 小 ; 对 两 个 不 连锁 位 点 ， 它 是 1/2， 对 3 个 不 连锁 位 点 ， 它 是 14， 对 4 
个 不 连锁 位 点 ， 它 是 1/8。 这 样 ， 多 位 点 不 平衡 比 2 个 位 点 衰退 得 更 快 ， 不 久 就 控制 了 许 
多 位 点 间 的 总 的 不 平衡 。 这 种 情形 的 实际 后 果 是 当 许 多 位 点 可 用 于 研究 时 ， 不 平衡 更 象 是 
在 成 对 位 点 中 发 现 的 ， 而 不 是 在 联合 考察 的 较 多 数目 的 位 点 中 发 现 的 。 有 关 3 个 位 点 的 细 
节 见 Crow 和 Kimura (1970), ， 其 估计 方法 见 Weir 和 Cockerham (1979). 

在 自然 群体 中 经 常 发 现 重组 来 不 及 消除 起 始 不 平衡 位 点 之 间 存在 的 连锁 不 平衡 ， 例 如 疾 
病 位 点 和 紧密 连锁 的 RFLP 之 间 。 找 到 一 个 多 态 位 点 和 一 个 疾病 基因 之 间 完 全 联合 〈 完 全 连 
锁 不 平衡 ) 实际 上 是 在 分 子 水 平 上 鉴定 疾病 基因 特性 的 第 一 步 ， 并 且 对 遗传 诊断 非常 有 用 。 


16 数量 遗传 学 导论 

可 是 ， 紧 密 连锁 并 不 自动 意味 着 位 点 将 是 处 于 连锁 不 平衡 之 中 。 其 至 紧密 连锁 位 点 却 可 能 处 
于 连锁 平衡 之 中 ( 见 例 1.6); 如 果 位 点 上 具有 不 同 基因 频率 的 两 个 群体 混合 在 一 起 ， 完 全 不 
连锁 的 位 点 能 够 处 于 连锁 不 平衡 ， 正 如 上 面 所 例 举 的 那样 。 因 此 ， 对 群体 不 平衡 的 了 解 能 够 
告诉 我 们 有 关 和 群体 繁育 史 的 一 些 情况 ， 单 个 位 点 不 能 做 到 这 一 点 ， 因 为 它们 经 单个 世代 随机 
交配 之 后 便 达 到 哈 迪 一 温 伯 格 频 率 (Crow，1986)。 连 锁 不 平衡 的 其 他 原因 是 小 群体 中 不 间 
位 点 等 位 基因 之 间 的 偶然 联合 ， 以 及 对 特定 等 位 基 央 组 合 的 选择 。 连 锁 不 平衡 具有 的 重要 
性 ， 在 以 后 各 章 尤其 是 关于 数量 性 状 的 选择 中 必须 加 以 考虑 。 


1.0 κ. 


0.8 


0. 4 


0.2 





图 1-3 联合 考察 的 两 个 位 点 随机 交配 之 下 接近 平衡 的 情况 
曲线 显示 了 相对 于 0 傣 代 不 平衡 的 不 平衡 数 是 D。5 条 曲线 指 的 是 两 个 位 点 之 间 不 同 的 连锁 
程度 、 它 们 出 洪 着 每 条 曲线 显示 的 重组 频率 来 表 水 。 标 明 0.5 的 曲线 指 的 是 不 连锁 位 点 。 


非 随 机 交配 


有 了 两 种 不 同形 式 的 非 随机 交配 。 第 一 种 是 交配 个 体 因 祖先 血统 而 彼此 有 亲缘 。 这 往往 
增加 所 有 位 点 .上 的 纯 合 体 频率 。 它 的 效应 将 在 第 3 章 中 描述 。 第 二 种 是 个 体 针 对 所 考察 的 
任 一 特定 位 点 上 的 基因 型 倾向 于 优先 进行 交配 。 在 此 需 简要 地 论 及 这 种 形式 的 非 随 机 
交配 。 


选 型 交配 


如 果 配 偶 具 有 相同 表 型 的 机 会 比 偶然 发 生 的 更 频繁 ， 就 被 称 为 选 型 交配 ， 如 果 不 频繁 
则 被 称 为 非 选 型 交配 。 在 表 型 反映 基因 型 的 程度 上 ， 选 型 或 非 选 型 交配 影响 基因 型 频率 。 
Crow 和 Kimura (1970) 描述 了 这 种 影响 ， 这 里 只 简要 列 出 。 选 型 交配 在 人 类 群体 中 具有 一 
些 重要 性 ， 选 型 交配 针对 身高 、 智 力 和 其 他 性 状 而 发 生 。 可 是 ， 这 些 不 是 单一 的 基因 差 
异 ， 不 属 本 书 讨论 的 范围 。 非 选 型 交配 在 植物 的 自体 受精 体系 中 是 普遍 的 。 

通过 适当 修改 交配 类 型 的 频率 以 允许 增加 棚 似 表 型 之 间 的 交配 频率 ， 可 从 表 1-12 中 推 
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导出 关于 单个 位 点 选 型 交配 的 后 果 。 对 后 裔 之 问 基因 型 频率 的 影响 是 增加 纯 合 体 的 频率 和 
减少 杂 合 体 的 频率 。 实 际 上 ， 和 群体 只 要 部 分 地 细 分 为 两 组 ， 交 配 在 组 内 就 比 在 组 间 更 经 党 
发 生 。 如 果 选 型 交配 在 连续 世代 中 继续 下 去 ， 那 么 群体 接近 一 种 平衡 状态 ， 在 该 状态 下 基 
因 型 频率 保持 不 变 。 

非 选 型 交配 的 后 果 ， 一 般 地 说 与 选 型 交配 的 相反 : 它 引 起 杂 合体 的 增加 和 纯 合 体 的 减 
少 。 可 是 ， 非 选 型 交配 通常 具有 改变 基因 频率 的 额外 后 果 。 如 果 交 配 主 要 在 不 同 表 型 之 间 
进行 ,那么 与 普通 表 型 相 比 ， 较 稀少 的 表 型 看 交配 时 有 更 多 的 成 功 机 会 。 因 此 ， 较 稀少 的 
等 位 基因 占 优势 ， 基 因 频 率 趋向 中 间 值 ， 在 这 个 数值 上 ， 表 型 在 频率 上 是 相等 的 。 一 个 熟 
悉 的 非 选 型 交配 例子 是 两 性 生殖 方式 ， 它 直接 导致 频率 为 0.5 的 一 个 基 内 或 染色 体 。 植物 
的 自体 受精 机 制 以 复 等 位 基因 为 基础 ， 稀 有 等 位 基因 的 有 利 地 位 导致 了 大 量 的 等 位 基因 均 
以 大 致 相等 的 频率 并 存 。 


习 Β 
1.1 在 美国 白人 的 一 个 样本 中 记录 了 人 类 M-N 血型 的 下 列 数字 。 
M MN N 
1 787 3 039 1 303 
(1) 在 这 个 样本 中 观察 到 的 基因 型 频率 是 多 少 ? 
(2) 基因 频率 是 多 少 ? 
(3) 对 观察 到 的 基因 频率 ， 按 哈 迪 一 温 伯 格 法 则 预测 的 基因 型 频率 是 多 少 ? 
(4) 观察 到 的 频率 和 期 望 值 一 致 性 程度 怎样 ? 
数据 来 A Wiener, A.S. (1943) 由 Stem, C. (1973) 3], Principles of Human 
Genetics . Freeman, San Francisco. 
[解答 序号 : 1] 
1.2 KA 30 旬 的 人 不 能 辨别 苯 氨 基 硫 甲酸 (PTC) 的 苦味 。 没 有 能 力 辩 味 是 由 于 常 
染色 体 上 一 单个 隐 性 基因 引起 的 。 假 定 群体 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 ， 那 么 不 能 辨 味 基 因 的 
频率 是 多 少 ? 
[解答 序号 ，11] 
1.3 ”白化 病 在 欧洲 人 群体 中 发 生 的 频率 大 约 是 每 20 000 人 中 有 1 人 。 假 定 它 是 由 常 
染色体 上 一 单个 隐 性 基因 引起 的 ， 并 假定 群体 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 ， 那 么 携带 者 的 比例 
是 多 少 ? 只 需 给 出 一 个 近似 答案 。 
[解答 序号 ，21] 
1.4. 作为 一 种 代数 练习 ， 计 算出 将 导致 了 的 正常 个 体 为 携 还 者 的 一 个 随机 交配 群体 
中 一 个 隐 性 突变 体 的 基因 频率 。 
[解答 序号 : 31] 
1.5 ”在 178 名 英国 人 的 一 个 样本 中 发 现 了 红细胞 酸性 磷酸 栈 酶 的 3 个 等 位 变异 A、B 
和 C。 通 过 电泳 可 识别 所 有 基因 型 ， 并 且 样 本 中 的 频率 是 : 
基因 型 AA AB BB AC BC CC 
频率 (σε 9.6 48.3 34.3 2.8 5.0 0.0 
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样本 中 基因 频率 是 多 少 ? 为 什么 没有 发 现 CC 个 体 ? 
数据 来 自 Spencer，N.， 等 〈1964) Nature, 201, 299 ~ 300。 
[解答 序号 : 41] 
1.6 由 于 一 个 性 连锁 隐 性 基因 的 绿 放 ， 大 约 7% 的 男人 是 色盲 。 假 定 处 于 哈 迪 一 温 
伯 格 平衡 ，(1) 女人 是 携带 者 的 预期 比例 是 多 大 ? (2) 女人 是 色盲 的 预期 比例 是 多 大 ? 
(3) 以 什么 比例 结婚 ， 预 期 丈夫 和 妻子 都 是 色盲? 
[解答 序号 : 51] 
1.7 ΚΙ (so) 和 朱砂 (σι) 是 黑 腹 果 蝇 (Drosophila melanogaster) 常 染色 体 上 的 两 
个 隐 性 基因 。 它 们 紧密 连锁 且 能 把 它们 作为 一 个 位 点 上 的 等 位 基因 来 看 待 。“ 杂 合体 ”so/ 
cn 是 野生 型 ， 可 与 两 种 纯 合体 区 分 开 来 ; (如果 男 一 种 眼睛 颜色 突变 体 即 神色 (bw) 突变 
AMARA HT, W so/so RAR, m/e 有 白眼 睛 )。 在 一 个 分 类 实验 中 ， 来 自 种 蝇 
so/ so 的 4 个 雄性 和 4 个 雌性 与 来 自 种 蝇 cn/en 的 16 个 雄性 和 16 个 歇 性 一 起 放 人 一 个 小 
瓶 并 让 它们 交配 。 有 20 个 这 样 的 小 瓶 。 通 过 基 国 型 分 类 其 后 将 总 数 如 下 ; 


so/ so so/en en/ cn, 
135 359 947 
这 些 数 字 与 喻 迪 一 温 伯 格 期 望 值 有 怎样 的 不 同 ? 提出 不 一 致 的 理由 。 


[解答 序 导 :; 61] 
1.8 (RHR (Drosophila) 被 安置 在 习题 1.7 所 描述 的 小 瓶 中 繁殖 ， 但 这 次 基因 频 
率 为 0.5。 通 过 在 每 个 小 瓶 中 放 人 每 一 种 蝇 的 10 个 雄性 和 10 个 肉 性 可 做 到 这 一 点 。so/so 
雌性 的 供应 用 完了 ， 只 剩 下 4 个 用 于 最 后 一 个 小 瓶 。 因 此 ， 为 了 保持 计划 的 基因 频率 和 亲 
本 数 ， 这 个 小 瓶 组 成 如 下 : 162 δ +4 平 平 的 so/so Ἡ 43 δ 116} FH cn/en。 得 到 这 个 
小 瓶 的 学 生 对 他 发 现 的 情形 有 点 惊奇 。 你 期 望 的 后 裔 中 基因 型 频率 是 多 少 ? 
[解答 序号 ，71] 
1.9 证 明 当 一 个 位 点 上 存在 任何 数 自 的 等 位 基因 ， 并 且 所 有 等 位 基因 具有 相同 的 频 
率 时 ， 杂 合体 的 总 频率 最 大 。 那 时 杂 合 体 的 总 频率 是 多 大 ? 
[解答 序号 ; 81] 
1.10 假定 基因 型 AABB 的 一 个 品系 和 基因 型 aabb 的 另 一 个 品系 混合 在 一 起 ， 两 个 品 
系 的 数目 相等 ， 且 雄 隆 和 雌性 的 数目 也 相等 ， 它 们 随机 交配 。 将 这 种 亲本 世代 称 为 0 世 
代 。 随 后 的 世代 还 是 随机 交配 并 且 基 因 型 之 间 设 有 生殖 力 和 生活 力 的 差异 。 如 果 两 个 位 点 
(1) 不 连锁 ，(2) 具有 20% 重组 频率 的 连锁 ， 那 么 2 世代 即 重组 2 代 后 的 后 裔 中 基因 型 
AAbb 的 频率 将 是 多 少 ? 
(SRS: 91] 
1.11 如 果 取 两 品系 中 一 个 品系 的 雄性 和 另 一 个 品系 的 内 性 进行 杂交 ， 那 么 习题 1.10 
的 解答 会 怎样 改变 ? 
[解答 序号 : 101] 
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我 们 已 经 看 到 一 个 随机 交配 的 大 群体 ， 如 果 不 存在 改变 其 遗传 特性 的 作用 ， 则 它 的 基 
因 频 率 和 基因 型 频率 是 稳定 的 。 现 在 我 们 可 以 继续 研究 这 些 作用 ,通过 它们 使 基因 频率 ， 
进而 也 使 基因 型 频率 发 生变 化 。 有 两 类 过 程 : 系统 过 程 ， 它 倾向 于 以 一 种 在 大 小 和 方向 上 
都 可 预测 的 方式 改变 基因 频率 ;离散 过 程 ， 它 是 在 小 群体 中 由 抽样 效应 产生 的 ， 只 能 在 大 
小 上 但 不 能 在 方向 上 加 以 预测 。 本 章 中 我 们 只 关注 系统 过 程 ， 而 且 为 了 将 离散 过 程 从 模型 
中 排除 出 去 ,我 们 将 只 考察 随机 交配 的 大 群体 。 有 3 种 系统 过 程 : 迁移 、 突 变 和 选择 。 开 
始 我 们 将 分 别 研究 这 些 过 程 ， 假 定 一 次 只 有 一 种 过 程 起 作用 ， 然 后 我 们 将 看 看 不 同 的 过 程 
如 何 相 互 作用 。 


迁 移 
迁移 的 效应 在 这 里 可 很 简单 地 加 以 处 理 ， 仅 略 覆 提 一 下 ， 虽 然 以 后 在 谈 到 小 群体 时 ， 
我 们 将 更 多 地 讨论 它 。 让 我 们 假定 在 每 一 世代 中 都 由 比例 为 m 的 新 迁 和 信者 组 成 一 个 大 群 
A, WRN 1 - πι 为 本 地 品种 。 假 定 迁 入 者 中 某 一 基因 的 频率 为 g,,， 本 地 品种 中 该 基因 
的 频率 为 Yo。 于 是 混合 群体 中 该 基因 的 频率 οι 将 是 : 
qı = mgm + (1— m)go 
= mlam- Go) + qo [2.1] 
由 一 个 世代 的 迁移 引起 的 基因 频率 变化 Ag ， 是 迁移 前 的 频率 和 迁移 后 的 频率 之 差 。 因 此 
Aq =q1- go 
= m( gn — qo) [2.2] 
这 样 ， 受 迁移 影响 的 群体 中 基因 频率 的 变化 率 很 显然 取决 于 迁移 率 以 及 迁 和 人 者 和 本 地 品种 
之 间 基 因 频 率 的 差异 。 


突 变 


根据 我 们 所 关注 的 突变 是 非常 稀有 以 至 于 实际 上 是 独一无二 的 一 个 事件 ， 还 是 会 频频 
发 生 的 一 个 步 驴 ， 突 变 对 群体 遗传 特性 的 影响 有 所 不 同 。 前 者 在 一 个 大 群体 中 不 产生 永久 
性 的 变化 ， 而 后 者 则 产生 永久 性 的 变化 。 


非 频 发 突变 


首先 考虑 一 个 突变 事件 ， 它 在 整个 群体 中 仅 产生 单个 突变 基因 或 染色 体 的 一 种 代表 。 
这 类 突变 作为 基因 频率 变化 的 一 种 原因 ， 一 点 也 不 重要 ， 因 为 在 一 个 大 群体 中 一 罕见 突变 
的 产物 仅 有 很 小 的 存活 机 会 。 最 初出 现在 杂 合 体 中 的 突变 基因 ，、 于 下 一 世代 内 它 被 丢失 的 
机 会 是 1/2。 如 果 它 生存 下 来 ， 它 可 能 被 一 个 或 多 个 拷贝 所 体现 ， 但 每 一 个 拷贝 只 有 一 半 
的 机 会 可 存活 到 第 三 个 世代 。 丢 失 是 永久 性 的 ， 因 此 无 限期 生存 的 机 会 实际 上 很 小 ,在 一 
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个 无 限 大 的 群体 中 为 0。 因 为 实际 群体 不 可 能 无 限 大 ， 一 定 得 把 罕见 突变 预料 成 非常 候 然 
地 无 限期 生存 下 去 ， 并 导致 基因 频率 的 变化 。 关 于 这 一 点 在 本 章 的 后 面 以 及 第 4 章 中 将 更 
多 地 谈 到 。 


频 发 突变 


正 是 第 二 种 类 型 的 突变 一 一 频 发 突变 ， 才 是 我 们 主 紧 关注 的 作为 造成 基因 频率 变化 的 
一 种 作用 ， 并 且 在 一 个 大 群体 中 ， 一 个 突变 基因 的 频率 决 不 会 这 么 低 以 致 于 由 于 抽样 而 发 
生 完 全 丢失 。 于 是 ,我 们 必须 查 明 突 变 的 这 种 “压力 ”对 群体 基因 频率 将 产生 什么 样 的 
影响 。 

BERR Αι 以 每 世代 的 频率 u (u 是 一 个 世代 和 下 一 世代 间 突 变 成 A 的 所 有 Ai 基 
因 的 比例 ) 突变 成 Aa。 如 果 在 一 个 世代 中 A 的 频率 是 pp， 那 么 在 下 一 个 世代 中 新 突变 生 
成 的 Αρ 基因 的 频率 是 upo A, A, 的 新 的 基因 频率 是 po- upo APRN IEE 
- wpoe 现 在 考察 当 基 因 在 两 个 方向 上 突变 时 会 产生 什么 结果 。 为 简单 起 见 ， 假 定 只 有 两 个 
等 位 基因 A, 和 如， 具有 起 始 频率 po 和 qo. Ay 以 每 世代 速率 u EDR Αι, A, MARHE 
速率 v 突变 成 Al。 于 是 - -个 世代 之 后 ,如 基因 有 一 个 增 量 ， 在 一 个 方向 上 发 牛 突变 时 ， 
ESF wpo， 在 另 一 个 方向 上 发 生 突变 时 ， 便 有 一 个 损失 ， 它 等 于 wo. 用 符号 表示 、 有 
这 样 的 情况 : 





突变 率 A =A 
起 始 基因 频率 po Ὁ 
那么 一 个 世代 中 基因 频率 的 变化 是 ， 

Âq = upo — ugo [2.3] 
容易 看 出 这 种 情况 导致 基因 频率 处 于 一 种 平衡 状态 ， 在 该 频率 时 不 会 发 生 进一步 的 变化 ， 
因为 如 果 一 个 等 位 基因 的 频率 有 了 增加 ， 同 一 方向 突变 的 剩余 等 位 基因 频率 就 会 低 些 ， 而 
反方 向 的 频率 就 会 高 些 。 令 频率 变化 Ag 等 于 0 可 以 找到 平衡 点 。 因 此 在 平衡 时 有 : 





pu = qu 

B 2 
或 q u [2.4] 
和 g=— 


从 突变 对 基因 频率 的 影响 中 可 得 出 两 个 结论 。 罕 变 率 一 般 很 低 ， 对 大 多 数 生 物体 的 大 多 数 
位 点 来 说 ， 每 计 代 大 约 为 10-; 或 10-5。 这 意味 着 在 任 一 特定 位 点 上 约 有 十 万 分 之 一 至 再 
万 分 之 -的 配子 携带 一 个 新 的 罕 变 生成 的 等 位 基因 。 因 此， 对 正常 的 突变 率 ， 单 靠 突变 只 
能 产生 很 惕 的 基因 频率 变化 ; 在 进化 的 时 间 足 度 上 ， 它 们 可 能 是 重要 的 ， 但 除 微生物 之 
外 ， 它 们 几乎 不 能 通过 实验 检测 出 来 。 第 二 个 结论 涉及 两 个 方向 上 突变 之 间 的 平衡 。 对 回 
复 突 变 (从 突变 型 到 野生 型 ) 的 研究 表明 ， 它 经 常 比 向 前 突变 (从 野生 型 到 突变 型 ) 要 少 
得 多 (Muller 和 Oster, 1957; Schlager 和 Dickie，1971)。 如 果 回 复 突变 只 有 向 前 突变 的 1, 
10， 那 么 单独 由 突变 引起 的 平衡 基因 频率 将 是 : 野生 型 等 位 基因 为 0.1， 突 变型 等 位 基因 
为 0.9; 换 名 话说， 突变 型 将 是 普遍 的 类 型 ， 而 “野生 型 ”是 罕见 的 类 型 。 因 为 这 不 是 在 
自然 群体 中 发 现 的 情形 ， 那 么 很 明显 ， 这 类 基因 的 频率 不 单单 是 突变 的 产物 。 在 下 一 节 中 
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我 们 将 看 到 突变 等 位 基因 的 稀少 性 可 归 因 于 选择 。 

选 择 

到 有 目前 为 止 ， 我 们 假定 群体 中 所 有 个 体 对 下 一 代 都 有 相等 的 贡献 。 现 在 我 们 必须 考虑 
个 体 在 存活 力 和 生殖 力 方 面 有 所 不 同 的 事实 ， 因 此 它们 给 下 一 个 世代 贡献 不 同 数目 的 后 
代 。 各 个 体 对 下 一 世代 的 后 代 贡 献 被 称 为 个 体 的 适合 度 (fitness), aA A RA E ΒΕ 
(adaptive value) 或 选择 值 (sgelective value). 如 果 适 合 度 的 差异 以 任何 方式 与 个 体 基因 型 中 
一 特定 基因 的 存在 或 缺失 相关 联 ， 那么 选择 对 那个 基因 可 以 起 作用 。 当 一 个 基因 受到 选择 
时 ， 它 在 后 代 中 的 频率 与 在 亲本 中 的 不 同 ， 因 为 不 同 基因 型 的 亲本 不 等 量 地 传递 它们 的 基 
因 给 下 一 世代 。 通 过 这 种 方式 ， 选 择 引 起 了 基因 频率 的 变化 ， 进 而 也 导致 了 基因 型 频率 的 
变化 。 由 选择 引起 的 基因 频率 的 变化 描述 起 来 比 由 突变 引起 的 更 复杂 ， 关 为 产生 于 选择 作 
用 的 适合 度 差异 是 表 型 的 一 个 方面 。 因 此 我 们 必须 考虑 由 所 讨论 的 基因 表现 出 的 显 性 度 。 
在 这 方面 ， 显 性 意味 着 适合 度 的 显 性 ， 这 不 一 定 与 基因 的 主要 可 见效 应 的 显 性 相同 。 例 
如 ， 大 多 数 突变 基因 在 其 可 见效 应 中 对 野生 型 是 完全 隐 性 的 ， 但 这 不 一 定 意味 着 杂 合 体 具 
有 与 野生 型 纯 合 体 相等 的 适合 度 。 我 们 将 要 涉及 的 不 同 显 性 度 的 含意 于 图 2-1 给 予 说明 。 


无 显 性 


AvAg A, Ay ALAL 
-----------------------------------[ 
1-5 1-65 1 
部 分 显 性 
ÅÅ? ΛΙ Ag ΔΙΛΙ 
1-5 l-4s 1 
完全 显 性 ΔιΛι 


AzAz ΛιΛι matt 


|-5» 1-5ι 1 


一 一 适合 度 —»> 
图 2-1 3 Ἔϊξβ ΒΙΑ ΕΠΕ 


只 要 一 种 或 另 一 种 基因 型 携带 我 们 所 讨论 的 基因 ， 那 么 采用 选择 淘汰 基因 型 的 方式 来 
考察 对 该 基因 不 利 的 选择 最 方便 。 这 可 以 通过 降低 存活 力 或 通过 降低 广义 生殖 力 (包括 交 
配 能 力 ) ， 或 通过 两 者 来 操作 。 在 个 体 的 生活 史 中 ， 选 择 首先 通过 存活 力 ， 然 后 通过 生殖 
力 起 作用 。 因 此 ， 我 们 必须 推导 出 从 一 个 世代 的 合子 到 后 裔 世代 的 合子 的 基因 频率 变化 。 
基因 频率 在 合子 中 不 能 观察 到 ， 因 此 从 观察 到 的 基因 频率 变化 中 推导 出 选择 力量 存在 实际 
困难 ， 但 我 们 在 后 面 将 回 到 这 些 上 来 。 选 择 的 强度 可 用 选择 系数 s 表示 ， 它 是 一 种 特定 基 
沽 型 与 一 种 标准 基因 型 (通常 是 最 有 利 的 ) 相 比 较 配子 贡献 减少 的 比率 。 有 利 基因 型 的 员 
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献 取 1， 于 是 不 利 基因 型 的 贡献 就 是 1- s。 这 表示 了 一 种 基因 型 相对 于 另 一 种 基因 型 的 适 
合 度 。 例 如 ， 假 定 选择 系数 是 * = 0.1; 那么 适合 度 是 0.9， 这 意味 着 有 利 基因 型 的 每 产生 
100 个 合子 ， 对 于 不 利 的 基因 型 只 产生 90 个 。 以 对 子 代 和 贡献 率 定 义 的 适合 度 ， 产 格 地 说 
应 称 为 相对 适合 度 ， 但 在 以 后 的 论述 中 ， 都 将 它 称 为 适合 度 。 

涉及 任何 特定 位 点 的 基因 型 适合 度 ， 在 个 体 间 不 必 相 同 。 它 取决 于 个 体 生活 的 环境 条 
件 ， 还 取决 于 其 他 位 点 上 基因 的 基因 型 。 当 我 们 给 某 一 基因 型 指定 一 确定 的 适合 度 时 ， 这 
指 的 是 这 种 基因 型 在 整个 群体 中 的 平均 适合 度 。 虽 然 个 体 间 适 合 度 的 差异 导致 选择 可 同时 
作用 于 很 多 位 点 ， 甚 至 全 部 位 点 ， 但 这 里 我 们 将 把 注意 力 限制 在 选择 对 单个 位 点 上 基因 的 
影响 上 ， 并 假定 不 同 基因 型 的 半 均 适合 度 保持 稳定 不 变 ， 而 不 管 由 同时 作用 于 其 他 位 点 的 
选择 所 引起 的 变化 。 我 们 所 获得 的 结论 适用 于 没有 人 类 于 涉 的 自然 条 件 下 发 生 的 自然 先 
择 ， 也 同样 适用 于 人 工 选 择 ， 即 育种 者 或 实验 者 对 亲本 个 体 的 选择 以 及 他 对 从 每 一 个 亲本 
中 选择 饲养 的 后 代 的 数目 所 做 的 选择 。 


选择 下 基因 频率 的 变化 


首先 我 们 必须 推导 出 由 一 个 世代 的 选择 引起 的 基因 频率 变化 的 基本 公式 。 然 后 才 可 以 
考虑 关于 选择 的 有 效 性 ， 这 些 公 式 能 告诉 我 们 些 什 么 。 必 须 考察 各 种 显 性 的 情况 ， 但 方法 
都 是 相同 的 ， 将 借助 完全 显 性 的 一 种 情形 来 说 明 它 ， 其 中 的 选择 作用 不 利于 站 性 纯 合 体 。 
R 2-1 显示 了 选择 之 前 基因 型 具有 的 哈 迪 一 温 伯 格 频率 。AzA2 是 隐 性 纯 合体 ， 具 有 对 它 起 
不 利 作 用 的 选择 系数 ;。 下 一 行 给 出 了 每 一 种 基因 型 的 适合 度 。 将 起 始 频率 屠 以 适合 度 就 
给 出 了 选择 后 每 一 种 基因 型 的 频率 。 这 作为 “配子 贡献 ”被 列 人 ， 以 便 考 察 选择 在 整个 生 
活 史 中 起 的 作用 。 注 意 选 择 后 总 频率 已 不 再 是 1， 因 为 由 于 选择 ,已 有 等 于 sq? 的 损失 部 
分 。 为 了 找 出 所 产生 的 A 配子 的 频率 ， 即 后 代 中 A 基因 的 频率 ， 我们 取 AA 个 体 的 配 
子 贡献 ， 加 上 AA, 个 体 的 配子 贡献 的 一 半 ， 再 除 以 新 的 总 频率 ， 即 我 们 应 用 等 式 11.1). 
因此 新 的 基因 频率 是 ， 


通过 代入 p = (1- 49) 可 以 简化 这 个 式 子 。 然 后 重新 整理 得 出 : 
2 
= 1 [2.5] 


R21 对 一 隐 性 基因 的 不 利 选 择 








基因 型 
AA, AA AzAy 总 和 
起 始 频率 P 2ρᾳ g 1 
RRR 0 0 4 
适合 度 1 1 ies 
配子 贡献 p? 2ρᾳ g 1 -ε) 1- sq? 


由 一 个 世代 的 选择 引起 的 基因 频率 的 变化 Ag Ἢ, 
Aqg=q1-9 
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代入 等 式 [2.5] 中 的 qi ， 经 过 一 些 重新 整理 之 后 ， 变 成 : 
Ag= a? [2.6] 
从 这 个 式 子 我 们 看 出 ， 选 择 对 基因 频率 的 影响 不 仅 取决 于 选择 强度 *， 而 且 取 决 于 起 始 基 
因 频 率 。 但 这 两 者 关系 都 有 些 复杂 ， 对 其 显著 性 检验 直到 其 他 情况 已 被 讨论 后 才能 进行 。 
对 不 同 显 性 情况 的 新 的 基因 频率 和 基 央 频率 变化 的 表达 式 给 在 表 2-2 中 。 表 中 一 般 表 
达 式 (5) 人 允许 对 具 相 应 适合 度 的 任何 显 性 度 Ag 进行 求解 。 两 个 表达 式 (3 和 4) 是 根据 
选择 的 方向 ， 为 一 个 完全 显 性 的 基因 提供 的 。 第 一 个 ， 它 是 上 面 推导 出 来 的 ， 适 用 于 不 利 
于 隐 性 纯 合体 的 选择 。 相 反 ， 如 果 选 择 不 利于 显 性 的 表 型 Ag 就 会 很 不 相同 。 通 过 考察 
完全 淘汰 的 后 果 ， 此 时 * = 1， 可 以 最 充分 地 注意 到 这 种 差异 。 于 是 对 显 性 表 型 不 利 选择 
的 公式 就 简化 成 rm = 1， 它 表示 了 这 一 事实 : 如 果 只 有 隐 性 纯 合 体 繁殖 ， 基 因 频 率 立 即 就 
达到 1。 另 一 方面 ， 隐 性 纯 合 体 的 完全 淘汰 将 留 下 存在 于 杂 合 体 中 的 所 有 隐 性 基因 。 随 着 
s 值 的 降低 ， 相 反方 向 选择 效应 之 间 的 差异 变 得 较 不 显著 。 到 目前 为 止 ， 提 到 的 所 有 形式 
的 选择 最 终 倾 向 于 从 群体 中 淘汰 某 一 个 等 位 基因 。 相 反 ， 适 合 度 的 超 显 性 ， 在 此 杂 合 体 的 
适合 度 占 优势 ， 倾 向 于 在 群体 中 保持 两 个 等 位 基因 。 对 这 种 形式 的 选择 以 后 要 较 详细 地 加 
以 讨论 。 


R22 在 适合 度 显 性 不 同 的 情况 下 ， 由 一 个 世代 的 选择 所 引起 的 
基因 频率 变化 【42 的 起 始 基因 频率 是 q) 














pt rae 新 的 基因 频率 基因 频率 的 变化 
ALA) 2 Ay Ao 
K ne H gi Ag= gi- q 
(9) 1 I-+s l-s «--α--γ5 +4 (l-g) 
1 ~ sg = 1- sg 
2 a q- ορ - sg? _ seq [ath (ρ- φ)] 
(2) 1 l- hs 1 sa EES one ο 
= qn _ sf (1-9) 
(3) 1 1 1 ος Ἔν. 
- 25 _g~ 5g + sq" sq? (1-9) 
(4) 1-5 1 1 τε. Ὁ +s ΓΕΝ; 
(5) l- sı 1 γος 一 -mg „pa (sp 919) 


1-519" - s24? 1 = sip? — sg 
(1) 无 显 性 ， 选择 不 利于 Ao 
(2) Αι 部 分 显 性 ; 选择 不 利于 Az 
(3) Αι 完全 显 性 ;选择 不 利于 A. 
(4) Αι 完全 显 性 ; 选择 不 利于 Ay. 
(5) 超 显 性 ; 选择 不 利于 AA 和 如 名 《也 适用 于 相对 于 AA RAMS ENA BEE). 


re ee TE ιο... 
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# 2-2 中 Ag 的 表达 式 相当 繁 瑞 ， 借 助 足以 对 多 种 目的 都 可 靠 的 一 种 近似 方法 来 简化 
它们 ， 经 常 是 有 用 的 。 如 果 选 择 系 数 s 或 者 基因 频率 9 很 小 ,那么 表 2-2 中 等 式 的 分 母 变 
得 非常 接近 1， 我 们 可 以 单独 使 用 分 子 作为 Ag 的 表达 式 。 于 是 ， 对 任 一 方向 的 选择 ， 无 
显 性 时 ， 有 : 

Ag=+ 方 q(1-g) GERD [2.7] 
具有 完全 显 性 时 : 
Aq=+sP(1-q) GEM) [2.8] 

选择 的 有 效 性 

从 这 些 公式 中 可 看 出 选择 的 有 效 性 即 Ag 的 大 小 取决 于 起 始 基 因 频 率 g。 这 种 关系 的 
性 质 可 从 显示 不 同 9 值 的 Ag 的 曲线 中 得 到 最 充分 地 了 解 。 图 2.2 显示 了 无 显 性 和 完全 显 
性 ο ο ο ο ο ο A ad =0.2 作 为 








0 παπα, 
a 


图 23 选择 过 程 从 一 个 极端 到 另 一 个 极端 的 
期 间 基 因 频 率 的 变化 【选择 强度 s=0.2) 

ο τα... 
=0.2 的 情况 下 基因 频率 的 变化 A nf . 4 纯 合 
το... nail ο 的 频率 。 标 有 《 - ) 号 的 曲线 指 的 是 不 和 于 频率 为 
标 有 ( - ) 号 的 曲线 指 的 是 不 利于 频率 为 ， 的 基因 的 选 。 2 的 基因 的 选择 ， 因 此 9 so νέῳ ν κ 
择 , 因 此 Ag 是 负 的 。 标 有 ( + ) 号 的 曲线 指 的 是 有 利于 的 曲线 指 的 是 有 利于 该 基因 的 选择 ， 因 此 gR g 
这 个 基因 的 选择 ,因此 Ag 是 正 的 (根据 Falconer, 1954). 加 《根据 Falconer, 1954). 
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选择 系数 ， 因 为 这 似乎 是 在 实验 室 选 择 实验 中 对 与 数量 性 状 有 关 的 基因 起 作用 的 选择 系数 
的 正确 数量 级 ， 其 理由 在 第 12 章 给 出 。 首 先 ， 我 们 可 以 注意 到 ， 对 这 个 值 ， 根 据 选 择 
方向 ,As 决 不 会 有 大 的 差异 。 这 些 曲 线 证 明 的 关于 选择 有 效 性 的 两 个 要 点 是 : (1) EPE 
基因 频率 时 选择 最 有 效 ， 当 q 很 大 或 很 小 时 ， 选 择 最 无 效 ; (2) 当 降 性 等 位 基因 稀少 时 ， 
有 利于 或 不 利于 一 个 隐 性 基因 的 选择 都 是 极其 无 效 的 。 这 是 前 面 提 到 的 这 个 事实 的 后 果 : 
当 一 个 基因 稀少 时 ， 它 几乎 完全 存在 于 杂 合 体 中 。 

观察 起 始 基因 频率 对 选择 有 效 性 影响 的 另 一 种 方法 ， 是 从 一 个 或 另 一 个 极端 开始 作 条 
曲线 ， 表 示 多 世代 中 的 选择 过 程 。 这 样 的 曲线 显示 在 图 2-3 中 。 它 们 直接 从 图 2-2 来 构建 ， 
选择 系数 仍 取 * =0.2。 它 们 表明 由 选择 引起 的 变化 开始 时 很 慢 ， 无 论 它 是 从 高 的 还 是 低 
的 起 始 基因 频率 开始 ; 在 中 间 频 率 时 它 变 得 很 快 ， 趋 于 频率 极端 时 又 变 慢 。 在 完全 显 人 性 基 
因 的 情形 中 ， 人 们 主要 对 纯 合 隐 性 基因 型 的 频率 即 ο’ 感 兴趣 。 由 于 这 个 原因 ， 这 条 曲线 
显示 了 选择 对 9 而 不 是 对 ᾳ 的 影响 。 


例 2.1 


SAS 





图 24 根据 全 2.1 的 描述 ， 实 验 窗 中 自然 选择 下 的 基因 频率 变化 
(3/8 Wallace, 1963) 


图 24 显示 了 Wallace (1963) 4438 ἐῇ RAL RA (Drosophila melanogaster) 中 一 常 染色 体 
降 性 致死 基因 的 基因 频率 变化 。 这 个 群体 从 全 部 是 杂 合 体 的 果 蜡 开始 ， 因 而 0 世代 的 基因 
频 奉 是 9=0.5。 随 后 每 一 世代 的 亲本 都 是 前 一 世代 存活 后 痊 的 一 个 随机 祥 本 。 只 有 杂 合 
体 和 正常 纯 合 体能 存活 。 杂 合体 通过 测 交 来 识别 。 每 一 世代 中 测验 大 约 100 到 200 个 票 


eo mm mr 一- 一 一 一 - -- -一 . 
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强 ， 这 给 出 了 总 数 大 约 为 200 到 400 个 基因 ， 从 中 来 舍 计 基因 频 举 。 观 察 到 的 基因 频率 土 
2 倍 标准 误 对 10 个 连续 世代 的 每 一 代 进 行 绘图 。 

通过 表 2-2 中 αι 的 公式 ， 计 算 了 每 一 世代 的 期 望 基因 频率 。 计 算 了 两 个 期 望 值 。 第 
一 个 ， 由 不 线 所 表示 ， 假 设 致死 基因 完全 隐 性 。 对 5s=1， 表 2-2 中 (3) 行 的 公式 简化 成 
g1 = g/ (1+ gq)。 观察 结果 表明 对 一 个 完全 隐 性 致死 基因 来 说 ， 基 因 频 率 比 预 期 的 要 减少 
得 稍 快 一 点 。 由 点 线 表示 的 第 二 个 期 望 值 假 设 杂 合体 的 适合 度 减 少 10%。 对 =1， 表 22 
中 (2) 行 的 公式 简化 成 gl=m (1 -) 7 [pP +2 (1 - 1, 4 h=0.1, 计算 了 这 个 
算式 的 值 。 结 果 与 这 个 期 望 值 正好 符合 。 


需要 的 世代 数 


需要 多 少 世代 的 选择 才 可 以 影响 基因 频率 使 它 产生 一 个 特定 的 变化 ? 这 个 问题 的 回答 
可 能 涉及 育种 方案 或 提出 的 优生 措施 。 我 们 只 考虑 选择 不 利于 隐 性 基因 ， 即 不 希望 的 纯 合 
体 完全 被 淘汰 ，s = 1 的 情况 。 这 也 适用 于 不 利于 一 个 隐 性 致死 基因 的 自然 选择 ， 以 及 在 
一 个 育种 方案 中 不 利于 一 个 不 想 要 的 隐 性 基因 的 人 工 选 择 。 暂 时 我 们 还 要 假定 没有 帘 变 。 
一 个 世代 之 后 新 的 基因 频率 的 表达 式 在 等 式 12.5] 中 (以 及 表 2-2 的 〈3) 行 中 ) 给 出 。 

将 =1 代 人 这 个 等 式 中 ,将 0，1，2，…,， 上 世代 选择 之 后 的 基因 频率 记 为 go，9i， 
a ee ο 


-2 
1+ qo 


__ πι 
和 92 14 σι 


___ 4a 
~ 142 


通过 代入 σι 和 简化 而 得 到 上 式 。 因 此 一 般 地 : 
Go 














αι, = 1 [2.9] 
+ tgo 
将 基因 频率 从 go 改变 到 g 所 需要 的 世代 数 上 是 : 
-{ο-9ι 
ts 
904: 
t τ 
σα [2.10] 


下 面 的 例子 说 明了 已 经 提出 的 这 一 点 ， 即 当 一 个 隐 性 基因 的 频率 低 时 ， 要 洁 选 择 作用 去 改 
变 它 是 很 缓慢 的 。 


例 2.2 

有 对 有 人 建议 作为 一 种 优生 措施 ， 串 有 严重 遗传 缺陷 的 那些 个 体 应 该 避免 生育 ， 因 为 
通过 这 种 方式 ， 这 类 缺陷 的 频率 将 在 来 来 的 世代 中 就 会 降低 。 在 确定 这 是 否 是 一 条 好 建议 
之 前 ， 我们 应 该 知道 这 祥 做 可 以 期 望 获得 什么 结果 。 不 考虑 突变 我 们 就 不 能 怡 当 地 讨论 设 
个 问题 ， 如 同 在 以 后 要 谈 到 的 一 样 ; 我 们 忽略 突变 得 到 的 答案 ， 用 来 表现 我 们 希望 的 最 住 


reer ----- 
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情况 。 白 化 症 将 用 作 一 个 事例 ， 虽 然 它 不 是 一 个 很 严重 的 缺陷 。 假 定 折 化 症 由 一 单个 隐 性 
基因 引起 ， 那 么 将 白化 个 体 的 频率 降低 到 目前 值 的 一 半 和 将 花费 多 长 时 间 ? 欧洲 人 群 内 目前 
的 频率 大 约 是 1/20 000。 这 是 gh, SHH go = 1/141。 目 标 是 gi = 1/40 000，9 = 1/200, 
这 样 ， 根 据 等 式 [2.10]，: = 200 - 141 = 59 个 世代 。 一 个 世代 25 年， 它 将 花 沉 近 1 500 年 
才能 这 到 这 个 舌 度 的 目标 。 实 际 上 ， 白 化 症 遗 传 实体 不 是 一 单个 基因 ， 而 是 至 少 由 两 个 不 
同 的 隐 性 基因 所 引起 ， 每 一 个 的 频率 都 低 于 1/141。 因 此 实际 上 润 汰 将 更 缓慢 。 


当然 在 家 养 物种 中 ， 有 害 基因 的 淘汰 可 通过 后 毅 测 验 大 大 加 速 。 与 已 知 的 杂 合体 进行 
测 交 ， 这 可 鉴别 出 所 测验 个 体 之 间 的 条 合体 。 于 是 基因 可 很 快 被 淘汰 。 基 因 仅 存 留 在 内 后 
裔 数目 不 充足 而 被 误 归 类 为 正常 个 体 的 杂 合体 中 。 


平均 适合 度 和 负荷 


当 基 因 频 率 被 选择 改变 时 ,一 些 个 体 由 于 它们 不 能 生存 或 繁殖 而 一 定 遭 受 了 “遗传 死 
亡 ”， 因 此 群体 的 平均 适合 度 降 低 了 。 遗 受 遗 传 死 亡 的 群体 比例 被 称 为 负荷 (load)， 它 是 
由 于 群体 中 存在 有 害 基 因 的 缘故 而 为 群体 所 携带 。 如 果 1 是 负荷 ， 那么 群体 的 平均 适合 
度 是 -- [ιο 平均 适合 度 和 负荷 在 表 2-1 中 进行 了 推导 ,但 没有 特别 指明 。 平均 适 合 度 是 
选择 后 基因 型 频率 的 总 和 ， 是 表 2-2 中 q 或 Ag 所 有 表达 式 的 分 母 。 例 如 ， 对 一 个 隐 性 基 
A, 平均 适合 度 是 1 - ερ), MARTE 9*。 平 均 适 合 度 仍然 是 相对 适合 度 ， 相 对 于 其 中 
没有 有 害 基 因 的 一 个 群体 。 负 荷 对 群体 不 一 定 是 一 个 实际 的 有 害 物 ， 因 为 大 多 数 物种 产生 
的 后 疹 比 其 环境 资源 能 承受 的 要 多 ， 由 遗传 原因 引起 的 一 些 个 体 的 死亡 可 为 其 他 个 体 腾 出 
空间 ， 和 否则 它们 会 因 缺 乏 食物 或 一 些 其 他 原因 而 死亡 。 例 如 ， 有 一 种 果 蝇 《万 .tropicalis， 


来 自 中 美洲 )， 在 某 一 地 区 有 50% 的 个 体 遭 受 了 遗传 死亡 ， 但 群体 仍然 繁殖 得 很 旺盛 
{Dobzhansky 和 Pavlovsky, 1955). 


平 # 
突变 和 选择 之 间 的 平衡 


我 们 已 分 别 描述 了 突变 和 选择 的 效应 ， 现 在 必须 比较 它们 并 联合 起 来 考察 它们 。 在 引 
起 基因 频率 的 变化 中 ， 哪 一 个 是 更 有 效 的 过 程 ?” 将 我 们 在 自然 群体 中 发 现 的 有 害 基因 低频 
率 ， 归 因 于 倾向 增加 频率 的 突变 和 倾向 减少 频率 的 选择 之 间 的 平衡 ， 这 合理 吗 ? 已 经 获得 
的 在 突变 或 选择 单独 作用 下 的 基因 频率 变化 的 表达 式 ， 表 明 两 者 都 取决 于 起 始 基因 频率 ， 
但 方式 不 同 。 当 突变 基因 稀少 时 ， 对 一 特定 基因 来 说 ， 增 加 其 频率 ， 突 变 是 最 有 效 的 〈 因 
为 上 有 更 多 未 突变 的 基因 楼 突变 ); 但 是 当 基 因 稀 少时 ， 选 择 最 无 效 。 因 此 两 种 过 程 的 相对 
有 效 性 取决 于 基因 频率 ， 并 且 如 果 两 个 过 程 起 作 册 的 时 间 足 够 长 ， 则 最 终 将 达到 一 种 平衡 
状态 。 因 此 ， 我 们 必须 找 出 达到 平衡 时 ， 基 因 频 率 将 是 多 大 。 通 过 使 基因 频率 变化 的 两 个 
表达 式 相等 可 以 做 到 这 一 点 ， 因 为 平衡 时 ， 由 突变 引起 的 变化 将 与 由 选择 引起 的 变化 大 小 
相等 而 方向 相反 。 

让 我 们 考察 频率 为 9 的 一 个 基因 (As)， 向 它 的 突变 率 为 x， 离 它 的 突变 率 为 ,不 
利于 它 的 选择 系数 是 s TERREA [2.3] MR 2-2 中 具有 部 分 显 性 的 基因 频率 变化 的 
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表达 式 ， 在 平衡 处 有 : 





palg+hlp-q)] [2.11} 


doe Seals GD) PC 

SX ERA EAE RT RAT AY 8545648 NER, ARPT ΗΠ ΘΕΛΕΙΣ |: 88 
微 牺牲 就 能 够 作出 两 点 简化 。 我 们 对 在 低 平衡 频率 处 的 基因 特别 感 兴趣 。 如 果 4 很 小 ， 
代表 回复 突变 的 一 项 wy 相对 不 重要 ， 可 以 忽略 不 计 ， 我 们 可 以 使 用 近似 表达 式 表 示 选 拌 
效应 〈 即 设 定 分 苹 为 1) 。 于 是 近似 地 ， 妇 = spq [αχ (p-¢)]o XF A ΠΗ͂Σ (h=0), 
Ay 无 显 性 (50.5) A A BE (h=1) ORR, PRAM Aa ah. A 
考察 不 利于 -个 完全 隐 性 基因 的 选择 的 平衡 条 件 ; 


4= sg 《近似 ) [2.12] 

ga Ë GEW) [2.13] 
对 无 显 性 的 基因 ， 表 达 式 简化 为 uw =0.5sg (近似 )， 因 此 平衡 时 有 : 

q=% 〈 近 似 ) [2.14] 
对 于 不 利于 一 个 完全 显 性 基因 的 选择 ， 表 达 式 简化 为 u = spq (近似 )， 有 : 

p= (近似 ) 

或 H= 全 (近似 ) [2.15] 


其 中 # 是 杂 合 体 的 频率 ，w 是 向 显 性 等 位 基因 突变 的 突变 率 。 如 果 突 变 基 因 稀 少 ， 吾 就 
很 接近 群体 中 突变 表 型 的 频率 。 


例 2.3 

如 果 认 为 平衡 状态 是 可 以 应 用 的 ， 那 么 我 们 可 以 用 它 来 获得 选择 系数 已 知 的 显 性 晴 形 
体 的 突变 率 估计 值 。 在 Haldane (1949) 描述 的 一 些 人 类 样本 中 有 和 丹麦 研究 的 显 性 侏儒 连 
《软骨 营养 障碍 ) 的 情形 。 侏 人 刁 的 频率 被 估计 为 10.7x 10-”， 他 们 的 适合 度 (1 - s) RE 
计 为 0.196。 适 合 度 的 估计 值 是 在 侏儒 产生 的 孩子 数目 与 他 们 正常 同胞 所 生 孩 子 数 目的 比 
较 中 获得 的 。 根 据 等 式 [2.15]， 推 算出 突变 率 为 4.3x10-5。 虽 然 由 于 侏儒 出 生前 的 死亡 
之 故 ， 在 频率 的 估计 值 中 可 能 存在 严重 的 误差 ， 但 突变 率 几 乎 无 疑 地 被 估计 在 恰当 的 数量 
级 之 内 。 用 这 种 方法 不 能 可 靠 地 估计 向 降 性 突变 的 突变 率 ， 因 为 估计 值 对 小 的 偏离 平衡 很 
敏感 〈 有 关 人 类 突变 率 的 更 多 方面 ， 见 Stem, 1973), 


在 突变 和 选择 联合 作用 下 的 平衡 基因 频率 的 这 些 表 达 式 表 明 ， 平 衡 时 基因 频率 可 有 任 
何 值 ， 这 取决 于 突变 率 和 选择 系数 的 相对 大 小 。 但 如 果 突 变 率 具有 普遍 被 接受 的 数量 级 ， 
即 10 :或 其 左右 ， 那 么 只 需 不 利于 突变 基因 的 一 个 过 和 选择 就 能 把 它 保 持 在 一 个 很 低 的 
平衡 频率 上 。 例 如 ， 如 果 一 个 基因 以 10-; 的 速率 突变 ， 那么 一 个 10% 的 选择 劣势 就 足以 
把 隐 性 纯 合体 的 频率 保持 在 万 分 之 一 处 ; 而 一 个 50% 的 劣势 将 把 它 保持 在 五 万 分 之 一 处 。 
因此 复明 显 ， 自 然 群体 中 有 害 突 变 体 的 低频 率 与 从 突变 和 选择 的 联合 作用 中 预测 的 大 小 是 
相符 合 的 。 
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现在 让 我 们 考察 祖 体 处 于 平衡 时 的 负荷 或 遗传 死亡 的 比例 。 正 如 早期 解释 的 ， 来 自 一 
个 隐 性 基因 的 负荷 是 sg?。 因 此 ,平衡 等 式 [2.12] 表明 平衡 时 的 负荷 是 : 
L=u [2.16] 
这 样 负荷 仅 取决 于 罕 变 率 ， 根 本 不 受 基 因 的 有 害 程 度 的 影响 。 产 生 这 个 令 人 惊奇 的 结论 的 
原因 在 于 ， 较 有 害 基 因 以 较 低 的 基因 频率 达到 平衡 ， 因 此 纯 合 体 较 少 ， 并 且 它 们 中 有 较 多 
的 死亡 。 对 一 个 较 少 有 害 的 基因 来 说 ， 则 有 更 多 的 纯 合 体 ， 且 它们 中 很 少 有 死亡 的 。 因 为 
每 一 个 位 点 的 灸 荷 不 依赖 于 选择 系数 ， 所 以 来 自 所 有 位 点 上 的 隐 性 等 位 基因 的 总 负荷 就 简 
单 地 是 突变 率 的 总 和 忆 u。 对 有 害 的 显 性 基因 ， 纯 合体 这 样 稀少 以 致 于 它们 可 被 忽略 。 因 
此 负荷 来 自 杂 合体 的 死亡 ， 因 而 二 = 池 ， 其 中 下 是 杂 合 体 的 频率 。 代 人 等 式 [2.15] 中 
的 杂 合体 的 平衡 频率 ， 给 出 平衡 时 的 负荷 为 : 
L=2u [2.17] 
其 中 & BM BESTHAREMRER,. MARWMALEANA RBH, Wee 
式 [2.16] 和 [2.17] 引出 了 另 一 个 问题 。 为 什么 来 自 一 个 显 性 基因 的 负荷 应 该 是 来 自 具 
有 相同 突变 率 的 一 个 隐 性 基因 的 是 倍 9 理由 是 一 个 突变 型 纯 合体 的 死亡 从 群体 中 淘汰 了 两 
个 基因 ， 而 一 个 杂 合 体 的 死亡 只 淘汰 了 一 个 突变 基因 。 等 式 [2.17] 似乎 表明 由 一 个 杂 合 
体 的 死亡 引起 的 一 个 基因 的 丢失 拭 消 了 由 突变 引 人 的 两 个 基因 。 但 并 非 如 此 ， 因 为 死亡 引 
起 的 丢失 是 以 每 一 个 体 表示 的 ， 而 突变 引起 的 增 量 是 以 每 一 个 配子 表示 的 : 每 一 个 体 的 突 
变 率 是 2u。 来 自 部 分 显 性 等 位 基因 的 负荷 在 u 和 2w 之 间 ， 来自 所 有 位 点 的 总 氏 荷 在 > 
Al2du ZR, Ho u 是 向 具有 任何 显 性 度 的 等 位 基因 突变 的 突变 率 。 如 果 突 变 率 约 为 
10-5， 那 么 具有 能 突变 成 有 害 等 位 基因 的 10 000 个 位 点 的 生物 体 将 具有 10% 和 20% 之 间 的 
总 负荷 ; 也 就 是 说 ，10 个 合子 中 大 约 有 1 个 或 2 个 合子 将 由 于 突变 而 死亡 。 
低频 率 的 隐 性 基因 对 选择 起 反应 非常 缓慢 的 事实 ， 使 得 稀有 隐 性 基因 在 实际 群体 中 很 
难处 在 它们 的 平衡 频率 。 除 非 环境 条 件 在 长 时 间 内 保持 罕见 的 稳定 ,否则 选择 系数 的 改变 
很 可 能 比 选择 能 调整 频率 以 适应 每 一 个 新 的 平衡 值 还 要 快 。 当 然 ， 这 不 适用 于 在 所 有 条 件 
下 的 致死 基因 。 关 于 现今 人 类 群体 不 处 于 平衡 的 认识 ， 还 有 另 一 个 原因 ， 它 也 适用 于 致死 
基因 。 现 代 文 明 社会 减少 了 地 方 群 的 再 分 化 ， 特 别 是 近亲 交配 ， 从 而 降低 了 纯 合体 的 频率 
{这 一 点 将 在 下 一 章 解释 )， 结 果 使 基因 频率 和 纯 合 体 频率 两 者 都 低 于 它们 的 平衡 值 ， 推 想 
它们 目前 一 定 正 在 向 较 高 的 新 平衡 值 缓 慢 地 推进 之 中 。 因 此 ， 以 平衡 推测 为 基础 不 能 作出 
关于 稀有 隐 性 基因 的 推论 ， 特 别 是 对 人 类 群体 。 


平衡 的 改变 


通过 人 工 产生 的 辐射 或 环境 化 学 制剂 能 够 增加 突变 率 ; 通过 医学 治疗 或 通过 驯养 能 降 
低 选择 系数 ， 或 者 通过 优生 措施 可 增加 选择 系数 。 从 这 些 变化 中 可 预期 获得 什么 效应 呢 ? 
无 论 变化 是 什么 ， 将 有 一 个 新 的 平衡 基因 频率 ， 群 体 将 开始 移 向 它 。 当 达到 新 的 平衡 时 ， 
对 受 影 响 个 体 频率 的 影响 可 很 容易 地 从 等 式 [2.13] 和 [2.15] 中 看 出 来 ; 例如 ， 加 售 突 
变 率 或 选择 系数 减 半 ， 最 终 将 使 受 影响 个 体 的 频率 加 倍 。 增 加 突变 率 的 直接 影响 取决 于 不 
利于 基因 的 选择 系数 一 一 选择 系数 越 低 ， 接 近 平衡 就 越 缓慢 。 增 加 突变 率 的 后 果 无 疑 将 是 


有 害 的 《对 后 果 的 评 佑 见 Cow，1957)。 可 是 ， 不 管 如 何 改变 选择 系数 ， 其 后 果 都 需要 一 
些 评述 。 


CO 


me em Me 
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选择 的 强化 有 时 被 提倡 为 人 类 群体 中 的 一 种 优生 措施 。 例 2.2 表明 对 于 一 个 隐 性 基因 
应 用 这 种 措施 引起 值得 的 频率 减少 将 是 何等 的 极其 缓慢 。 当 考察 突变 时 ， 可 以 看 出 其 前 景 
甚至 更 糟糕 。 突 变 不 仅 妨 碍 选择 ， 而 及 它 为 = 1 的 平衡 施加 了 一 个 限制 : 频率 不 能 减少 
到 低 于 它 。 而 且 ， 严 重 的 缺陷 已 经 有 一 种 对 它们 起 作用 的 相当 强烈 的 和 白 然 选择 ， 而 外 加 的 
人 工 选 择 充其量 也 不 过 仅 能 使 选择 系数 5 等 于 1。 这 样 做 也 许 不 会 把 是 前 的 选择 系数 加 到 
一 倍 以 上 ， 有 缺陷 个 体 的 出 现 也 不 会 少 于 目前 数值 的 一 半 。 

可 能 在 现代 条 件 下 自然 选择 的 强度 降低 应 当 引 起 我 们 更 多 的 关注 。 次 要 的 遗传 缺陷 ， 
诸如 色盲 ， 推 想 在 过 去 可 能 有 一 些 选择 性 劣势 ， 但 现在 它 对 适合 度 的 影响 即使 有 一 些 ， 也 
是 很 小 的 。 而 且 ， 医 学 治疗 消除 或 降低 了 不 利于 各 种 疾病 易 感 性 的 选择 奈 ， 这 些 疾 病 至 少 
都 有 某 种 程度 的 遗传 成 因 。 自 然 选择 的 这 种 放松 表明 有 关 基 因 的 频率 将 向 较 高 值 的 新 的 平 
衡 方向 推进 。 如 果 这 是 真实 的 话 ， 我 们 定 可 预料 到 次 要 遗传 缺陷 的 发 生 在 将 来 会 增加 ， 并 
且 需 要 对 多 种 疾病 进行 医学 治疗 的 人 的 比例 也 会 增加 。 看 来 我 们 医治 好 了 我 们 自己 ， 却 二 
能 在 遥远 的 将 来 为 我 们 的 后 代 留 下 了 不 适宜 的 基因 种 子 。 


有 利于 条 合体 的 选择 


关于 适合 度 我 们 考虑 了 对 部 分 或 完全 显 性 的 基因 起 作用 的 选择 效应 ; 虽然 在 表 2-2 中 
给 出 了 适当 的 公式 ， 但 我 们 还 没有 讨论 关于 适合 度 是 超 显 性 的 后 果 ; 也 就 是 说 ， 当 光合 体 
比 任何 一 种 纯 合 体 都 有 较 高 的 适合 度 时 选择 有 什么 后 果 。 乍 看 起 来 不 大 可 能 ， 选 拌 会 有 利 
于 两 个 等 位 基因 的 杂 合 体 而 不 是 有 利于 两 个 纯 合 体 中 的 任何 一 个 。 可 是 ， 有 可 靠 证 据 表明 
它 的 确 发 生 了 ， 虽 然 在 它 是 怎样 普遍 的 一 种 情形 上 意见 不 一 致 。 首 先 让 我 们 检查 这 种 形式 
选择 的 后 果 ， 然 后 考察 它 如 何 起 作用 。 

对 一 个 部 分 或 完全 显 性 的 基因 起 作用 的 选择 ， 倾 向 于 完全 淘汰 一 个 或 另 一 个 等 位 基 
因 ,， 在 没有 突变 的 情况 下 ， 最终 的 基因 频率 是 0 或 1。 可 是 ， 当 选择 有 利于 杂 合 体 时 ， 艺 
使 没有 突变 ， 基 因 频 率 也 会 朝 着 一 个 中 间 值 趋 于 平衡 ， 使 两 个 等 位 基因 都 保持 在 群体 中 。 
其 理由 如 下 。 一 个 世代 之 后 基因 频率 的 变化 给 在 表 2-2 H, X: 

z palsip = 524) 
ve L= spp? - sag? 
平衡 条 件 是 Ag =0, 4 sip ng 时 可 满足 这 个 条 件 。 因 此 ， 在 这 个 平衡 点 上 的 基因 频率 
是 : 


iat [2.18] 





或 9= 一 2 [2.19] 


81 + $2 
HE, WR g 大 于 其 平衡 值 (但 不 为 1)， 因 此 p DT ROP SIA, BA sip BAF sg., Ag 
将 是 负 值 ; 也 就 是 说 9 将 减少 。 类 似 地 ， 如 果 g 小 于 其 平衡 值 (但 不 为 0)， 那么 它 将 增 
加 。 因 此 当 基 因 频 率 为 0 或 1 以 外 的 任何 值 时 ， 选 择 改 变 它 趋向 于 等 式 [2.19] 给 出 的 中 
间 平 衡 点 ， 两 个 等 位 基因 永久 地 保持 在 群体 中 。 以 同样 的 方法 群体 中 可 保持 同一 位 点 上 3 
个 或 更 多 的 等 位 基因 。 而 且 ， 所 需要 的 选择 力量 是 较 简 单 的 《多 Crow 和 Kimura, 1970, 
p.277)。 值 得 注意 的 一 个 平衡 特性 是 ， 基 因 频 率 不 取决 于 杂 合 体 的 优势 度 ， 而 取决 于 一 个 
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纯 合 体 与 男 一 个 纯 合体 相 比 较 的 相对 劣势 。 因 此 只 要 杂 合 体 优 于 两 个 纯 合体 时 ， 不 管 优越 
性 多 么 微小 ， 就 会 在 某 个 或 多 或 少 的 中 间 基 因 频 率 上 有 一 个 平衡 点 。 

对 适合 度 由 超 显 性 引起 的 负荷 是 siP + s2q*， 来自 Aq 表达 式 的 分 母 。 将 等 式 [2.19] 
的 g 平 衡 值 以 及 p 的 相似 值 代 人 ， 导 致 平衡 时 负荷 的 表达 式 如 下 : 
分 别 代 人 从 等 式 [2.18] 中 获得 的 * = s1p/9 和 si = s2q/p， 可 导致 : 

L= sp= 16 [2.21] 

因此 ， 与 由 频 发 突变 引起 的 负荷 不 一 样 ， 负 荷 取 决 于 选择 系数 ， 并 且 来 自 所 有 超 显 性 位 点 
的 总 负荷 不 能 以 任何 靠 求 总 和 的 简单 方法 来 获得 。 

下 面 描述 杂 合 体 优势 的 一 个 实例 ， 然 后 讨论 适合 度 超 显 性 的 可 能 原因 。 可 是 ， 首 先 我 
们 必须 检查 选择 对 观察 到 的 基因 型 频率 的 影响 。 

选择 和 哈 迪 一 温 伯 格 测验 ”产生 哈 迪 一 温 伯 格 基因 型 频率 的 条 件 之 一 是 没有 选择 。 因 
此 ， 我 们 认为 像 前 一 章 描述 的 那样 ， 如 果 哈 迪 一 漫 伯 格 测验 给 出 观察 和 期 望 基因 型 频率 之 
间 的 不 一 致 ， 这 将 揭示 选择 的 作用 ， 并 人 允许 估计 基因 型 的 相对 适合 度 。 可 是 ， 由 于 下 列 原 
因 ， 关 于 选择 能 够 得 出 的 绪论 是 有 限 的 (更 全 面 的 论述 参见 Prout，1965)。 

广泛 地 说 ， 选 择 可 以 采取 两 种 形式 : 存活 力 的 差异 和 生殖 力 的 差异 。 在 选择 存活 力 之 
后 和 在 选择 生殖 力 之 前 ， 经 常 通 过 计数 成 体 进行 测验 。 即 ， 对 在 成 体 群 中 观察 的 基因 型 频 
率 和 据 同 一 成 体 群 基因 频率 取得 的 期 望 基因 型 频率 作 比 较 。 一 个 有 效 的 测验 要 求 期 望 值 应 
当 用 选择 前 的 基因 频率 来 计算 。 如 果 选 择 仅 针对 生殖 力 ， 它 不 会 引起 差异 ， 因 此 测验 将 不 
揭示 对 生殖 力 的 选择 。 可 是 ， 如 果 选 择 针对 已 经 发 生 了 的 存活 力 ， 那 么 期 望 值 便 是 从 错误 
的 基因 频率 中 计算 出 来 的 。 因 此 ， 对 存活 力 的 选择 造成 了 差异 ， 但 观察 和 期 望 的 基因 型 频 
率 之 间 的 差异 并 不 揭示 哪 一 种 基因 型 被 选择 过 ; 而 对 任 一 纯 合体 或 两 种 纯 合体 的 不 利 选 
择 ， 随 着 错误 计算 期 望 值 ， 会 导致 杂 合 体 过 量 和 两 种 纯 合 体 不 足 。 通 过 解答 习题 2.10 可 
以 明白 这 种 情况 如 何 发 生 。 简 要 说 ,误差 来 源 应 是 用 前 一 世代 的 基因 频率 计算 的 期 望 值 。 
如 果 基 因 频 率 没有 改变 ， 则 不 会 引起 浊 差 .就 像 处 于 平衡 频率 时 具有 杂 合 体 优 势 的 基因 
那样 。 


[2.20] 


例 2.4 

人 类 的 镰刀 形 红细胞 贫血 病 是 一 个 众所周知 的 杂 合 体 优 势 的 例子 。 它 作为 一 个 实例 特 
如 有 用 ， 因 为 数据 允许 进行 观察 和 理论 的 测验 。 这 种 疾病 由 异常 的 血红 有 蛋白 5 引起 。 纯 
合体 患 一 种 严重 的 贫血 病 ， 患 者 很 多 人 因此 而 死去 ,这 个 基因 仍然 存在 子 非洲 人 及 其 在 美 
国 的 后 毅 中 ， 该 基因 频率 太 高 以 致 于 不 能 为 拭 消 不 利于 纯 合体 选择 的 突变 所 解释 。 高 频率 
的 解释 是 ， 在 对 净 疾 不 断 增加 抵抗 力 上 ， 杂 合体 具有 超过 正常 纯 合体 的 优势 (Allison， 
1954)。 从 Allison (1956) 给 出 的 数据 中 可 以 计算 出 选择 压力 ， 然 后 人 们 能 够 看 到 这 些 数 
据 怎 样 恰当 地 解释 了 观察 到 的 基因 频率 。Allison 对 坦桑尼亚 一 个 地 区 的 287 个 婴儿 和 654 
个 成 年 人 的 基因 型 进行 了 分 类 。《( 纯 合体 可 通过 典型 “镰刀 ” 形 的 红血球 的 存在 来 识别 ; 
当 血 样 进行 脱氧 作用 时 ， 通 过 镰刀 形 细胞 的 出 现 来 识别 杂 合 体 。) 观察 到 的 数目 和 频率 以 
及 根据 等 式 [1.1] 从 它们 中 计算 出 的 基因 频率 显示 在 表 2-3 中 。(AA 表示 正常 的 纯 合 体 ， 
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AS 表示 杂 合 体 ，SS 表示 串 贫 血 病 的 线 合 体 -) 大 多 数 的 分 化 选择 被 认为 在 成 年 之 前 发 生 
了 ， 即 生存 下 来 的 基因 型 在 生殖 力 方 面 没有 很 大 差别 。 因 此 ， 婴 几 代 表 选 择 前 的 基因 型 频 
率 ， 成 年 人 代表 选择 后 的 基因 型 频率 ， 这 样 ， 可 以 从 观察 到 的 频率 中 计算 出 选择 系数 。 可 
是 ， 首 先 注意 到 如 果 基 因 频 率 处 于 平衡 之 中 ， 那 么 选择 后 的 基因 频率 与 选择 前 的 相同 δὲ 
据 与 这 个 期 望 值 吻 合 得 很 好 。 选 择 后 的 每 一 个 基因 型 的 频率 除 以 选择 前 它 的 频率 就 给 出 该 
基因 型 的 相对 适合 度 ， 正 如 表 2-3 所 示 。 于 是 将 每 一 个 纯 合 体 的 适合 度 除 以 杂 合 体 的 适合 
度 ， 纯 合体 的 适合 度 可 用 相对 于 杂 合 体 的 适合 度 米 表示 ，。 纯 合体 的 适合 度 是 1- sl 和 1- 
so, AP TM RAT AA 的 选择 系数 为 0. 站 ， 不 利于 SS 的 选择 系数 为 0.80， 两 者 都 相 
对 于 AS。 根 据 等 式 [2.19]， 预 期 由 不 利于 两 个 纯 合 体 的 这 种 选择 引起 的 平衡 基因 频率 是 
qs =0.23， 它 合理 地 接近 观察 值 。 因 此 ， 在 不 同 的 存活 力 中 观察 到 的 选择 压力 确实 满意 地 
解释 了 这 个 群体 中 镰刀 形 细胞 基因 的 频率 。 


R23 人 红细胞 贫血 病 的 若 于 参数 





基因 者 5 基因 
婴儿 数 τ 189 89 9 = 
成 牛人 数 400 249 5 
婴儿 中 的 频率 0.6585 0.3101 0.0314 0.1864 
成 年 人 中 的 频率 0.6116 0.3807 0.0076 0.1980 
相对 适合 度 0.9288 1.2277 0.2420 
相对 AS 的 适合 虚 0.7565 1 0. 197] 
选择 系数 s = 0.2435 s2 = 0.8029 


αρα 
we 4s = Fa τρ 70-2327 


如 果 选 择 值 相 对 于 正常 纯 合 体 而 表示 ， 那 么 它 可 能 更 有 意义 。 于 是 AS 的 适合 度 是 17 
{1 一 s1) =1.32，SS 的 适合 度 是 (1- sy) / (1-5) 50.26. RH, ἈΠΕ ΠΤΙ 
杂 合 体 32 久 的 优势 ， 关 基因 频率 约 为 0.2 时 ， 这 平衡 了 患 贫血 病 的 纯 合 体 中 74 驼 的 劣势 . 


适合 度 超 显 性 的 可 能 原因 “现存 让 我 们 考察 对 杂 合 体 有 利 的 选择 可 能 起 作用 的 一 些 方 
式 。 一 种 方式 是 通过 基因 多 效 性 ， 即 具有 一 种 以 上 表 型 效应 的 基因 。 为 了 产生 适合 度 的 趋 
显 性 ， 等 位 基因 必须 在 相反 的 方向 上 影响 适合 度 的 两 个 组 分 。 刍 刀 形 细胞 贫血 病 的 杂 合体 
优势 就 是 由 这 种 方式 引起 的 ; 一 个 纯 合体 通过 一 个 组 分 (贫血 病 ) PRR EAE, mB 
个 纯 合 体 通 过 另 一 个 组 分 ( 即 对 症 疾 的 易 感 性 ) 降低 了 适合 度 。 人 类 中 还 有 一 些 其 他 基 
因 ， 被 证 实 或 被 怀疑 有 类 似 原因 引起 的 杂 合体 优势 。 另 一 个 例子 是 野 鼠 对 抗 比 血 有 毒 杀 鼠 
灵 的 抵抗 力 (Greaves 等 ，1977)。 赋 予 抗 性 的 基因 是 显 性 的 ， 这 样 杂 合 体 和 纯 合 体 都 具有 
抗 性 。 可 是 ， 纯 合体 对 维生素 K 有 不 断 增 加 的 很 大 需求 量 ， 这 靠 正常 饮食 满足 不 了 。 因 
此 在 使 用 了 毒物 的 地 区 ,一 个 纯 合体 靠 毒物 来 进行 不 利 选 择 ， 男 一 个 纯 合 体 靠 维生素 κ 
不 足 来 进行 不 利 选择 ， 这 导致 了 抗 性 基因 的 平衡 频率 ， 在 所 研究 的 地 区 它 大 约 为 0.34。 

一 个 位 点 可 以 采用 很 多 方式 影响 适合 度 的 不 同 组 分 。 例 如 ， 组 分 可 以 是 生活 史 的 不 同 
阶段 、 在 不 同时 间 由 同一 个 体 过 到 的 不 同 环境 、 或 在 不 同 地 方 由 不 同 个 体 过 到 的 不 同 环 
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境 、 两 个 性 别 、 修 饰 所 考察 位 点 的 其 他 位 点 上 基因 的 不 同 组 合 等 。 产 生 适 合 度 的 超 显 性 条 
件 是 等 位 基因 在 相反 方向 上 影响 组 分 以 及 在 组 分 结合 起 米 产 生 适 合 度 的 尺度 上 存在 一 定 的 
显 性 度 。 最 后 一 个 条 件 的 意思 是 这 样 的 如果 组 分 被 相 乘 在 一 起 以 产生 适合 度 ， 都 么 在 几 
何 尺度 上 但 不 一 定 在 算术 尺度 上 必须 具有 一 定 的 显 性 度 。 举 一 个 简单 的 例子 ,小 忆 有 含 两 
个 等 位 基因 的 一 个 假想 位 点 ， 它 可 能 影响 每 窜 出 生 的 数目 以 及 窜 数 〈 表 2-4)。 








表 24 小 银两 个 等 位 基因 的 一 个 位 点 适合 度 是 两 个 组 分 的 乘积 ， 并 且 运 合 度 

对 窝 数 及 每 窝 数目 的 影响 存在 超 显 性 。 在 它们 单独 对 组 分 的 影响 中 ， 

παπι 等 位 基因 在 算术 尺度 上 无 显 性 ， 但 在 几何 尺 

A 度 上 具有 小 的 显 件 度 ， 纯 合体 的 几何 平均 值 

每 窜 数 目 6 7 8 是 6.9。 以 这 种 方式 产后 的 超 显 人 性 被 称 为 边 

AM 8 7 6 际 超 显 性 (Wallace, 1968), EUR RMB 3 
ΒΑ 8 e 仅 出现 在 天 的 边缘 。 


以 一 种 类 似 方式 ， 连 锁 位 点 的 配子 期 不 


基因 呈 显 性 ， 并 是 柑 斥 连锁 ， 那 么 杂 合体 可 能 优 于 两 个 纯 人 台 体 中 的 任 一 个 。 由 连锁 引起 的 
拟 超 显 人 性 的 可 能 性 使 得 根据 从 不 同 品系 杂交 中 获得 的 群体 观察 值 来 证 实 单 个 位 点 的 真实 超 
显 性 极其 困难 ， 因 为 排除 一 个 紧密 连锁 但 没有 识别 出 的 位 点 存在 与 杏 ， 在 形式 上 是 不 可 能 
MH. IRERE (Drosophila) 种 的 野生 群体 有 倒 位 片段 上 携带 不 同 基因 排列 的 染色 体 。 倒 
位 的 杂 合 体 通常 在 适合 度 方面 优 于 纯 合 体 〈 见 Wallace，1968)， 这 种 杂 合 体 优势 可 能 由 倒 
位 中 基因 的 连锁 引起 。 

最 后 ， 超 显 性 能 出 现在 分 子 水 平 上 。 如 果 一 个 位 点 编码 一 种 酶 ,那么 两 个 等 位 基因 的 
产物 《等 位 酶 ) 可 能 有 不 同 的 特性 ， 诸 如 酶 活性 、 热 稳定 性 、 或 环境 因子 如 温度 或 pH 的 
最 适宜 值 。 因 此 等 位 酶 的 混合 可 能 使 得 杂 合 体 比 具有 单个 等 位 酶 的 两 个 纯 合 体 的 任 一 个 具 
有 较 多 的 功能 ， 即 对 由 环境 条 件 引 起 的 酶 功能 损害 较 不 敏感 。 或 者 ， 如 果 等 位 酶 的 活性 不 
同 ， 那 么 杂 合体 的 中 间 活 性 可 能 比 纯 合 体 的 较 高 或 较 低 活 性 更 有 利 。 分 子 水 平 上 超 显 性 证 
据 的 进一步 的 细节 和 讨论 ， 见 Berger (1976). 

我 们 已 经 看 到 有 很 多 方式 可 以 引起 适合 度 的 超 显 性 。 可 是 ， 必 须 承认 已 被 证 明 发 生 的 
情形 事实 上 是 很 少 的 。 


多 态 性 


早期 我 们 看 到 突变 和 选择 之 间 的 平衡 满意 地 解释 了 低频 率 有 害 基因 的 存在 ， 这 些 基 因 
导致 了 稀有 的 畸形 或 突变 个 体 的 出 现 。 可 是 ， 这 类 基因 仅 是 自然 群体 中 发 现 的 遗传 变异 的 
较 小 部 分 。 有 很 多 基因 可 引起 既 不 稀有 又 不 是 任何 方面 畸形 的 变异 ， 这 些 基 因 的 存在 很 难 
用 对 突变 的 选择 所 造成 的 简单 平衡 来 解释 。 在 第 1 章 中 用 作 例子 的 血型 基因 就 是 这 种 情 
形 。 更 显著 的 例子 是 在 很 多 物种 ， 尤 其 是 在 昆虫 类 、 蜗 牛 类 和 鱼 类 中 发 现 的 颜色 变异 。 

当 一 个 位 点 等 位 变异 频率 太 高 以 致 于 不 能 为 选择 一 突变 平衡 所 解释 时 ， 我 们 就 说 这 个 
位 点 是 多 态 性 的 ， 群 体 在 那个 位 点 上 表现 出 多 态 性 。 实 用 上 ， 多 态 性 位 点 通常 被 定义 为 最 
共同 的 等 位 基因 频率 低 于 0.99 的 位 点 。 否 则 ， 位 点 就 是 单 态 的 ; 也 就 是 说 ， 对 一 个 等 位 
基因 而 言 ， 所 有 个 体 可 被 视 为 是 纯 合 的 。 
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它 就 是 杂 合 体 的 频率 。 HT RARE, 或 者 以 从 观察 的 基因 频率 中 计算 出 的 斯 望 值 来 表 
示 。 如 果 群 体 不 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 ， 则 这 两 种 值 将 是 不 同 的 。 当 大 量 位 点 在 一 起 评定 
时 ， 对 所 有 位 点 平均 的 变异 数量 可 以 平均 杂 合 性 (Η) 表示 。 杂 合 性 可 被 看 作 是 存 随 机 选 
择 的 任 一 位 点 上 预期 的 杂 合 体 频 率 ， 或 者 是 任 一 个 体 预期 是 杂 合 的 位 点 比例 。 有 时 用 于 变 
异性 的 另 一 种 度量 是 在 被 测验 位 点 内 多 态 性 位 点 的 比例 。 可 是 ， 这 种 度 重 有 不 利之 处 : Έ 
对 几乎 对 变异 没有 贡献 的 稀有 等 位 基因 提供 了 不 合适 的 权重 ; 它 取决 于 样本 大 小 ， 因 为 较 
小 的 样本 将 检测 出 很 少 的 具有 稀有 等 位 基因 的 位 点 ; 选择 用 来 定义 多 态 性 的 基因 频率 ,在 
某 种 程度 上 是 任意 的 。 

几乎 在 所 有 的 自然 群体 中 都 可 发 现 多 态 性 ， 在 遗传 组 织 的 所 有 水 平 上 ， 从 DNA 序列 
到 主要 形态 性 状 ， 都 出 现 多 态 性 。 不 同 种 类 性 状 的 变异 数量 有 所 不 同 。 造成 可 见 形态 变异 
的 等 位 基因 是 稀有 的 。 血 型 和 等 位 酶 变异 要 普遍 得 多 ， 经 常 是 由 处 于 中 问 频率 的 等 位 基因 
引起 。 等 位 酶 的 杂 合 性 在 分 类 群 之 间 有 所 变化 。 对 大 量 哺乳 动物 物种 进行 平均 η Æ 
0.04。 无 背 椎 动物 的 比 硝 椎 动物 的 高 ， 但 极 少 超 过 0.3 (Kimura, 1983, p.254). FBS 
态 性 也 因 酶 功能 的 不 同 而 有 所 不 同 。 在 对 9 ARER (Drosophila) 物种 的 一 项 调查 中 ，12 
种 酶 的 一 个 功能 群 , HOA 0.10, 而 13 种 酶 的 另 一 个 功能 群 ， 其 H 0.23 (Latter, 
1981)。 小 卫星 (VNTR) 位 点 的 每 一 个 都 具有 小 等 位 基因 ， 上 是 是 高 度 杂 合 的 ， 互 几乎 为 1。 
当 考 虑 其 中 几 个 位 点 上 的 变异 时 ， 除 同 卵 双生 这 一 唯一 例外 ,个 体 可 通过 它们 的 基因 型 来 
作 唯 一 的 识别 。 这 就 是 用 于 法 庭 鉴定 的 遗传 “指纹 图 谱 ”"。 在 DNA 序列 变异 的 水 平 上 ， 灯 
合 性 是 每 千 个 碱 基 对 (kb) 中 车 于 核 普 酸 差 异 的 级 数 。 存 果 蝇 (Drosophila) 被 研究 的 20 
余 对 基因 中 ， 它 平均 是 每 kb 为 3 个 (Aquadro 和 Begun，1993)。 杂 合 性 变化 在 很 大 程度 上 
取决 于 位 点 的 位 置 ， 在 限制 性 重组 区 域 杂 合 性 很 低 。 核 苷 酸 杂 合 性 也 随 着 一 种 多 态 性 是 否 
造成 一 种 蛋白 质 中 -种 氨基 酸 的 改变 而 有 所 不 同 ， 问 义 密 码 子 的 核 苷 酸 杂 合 性 比 异 义 密 码 
子 的 要 大 。 

多 态 性 是 数量 人 性状 变 异 的 来 源 ， 是 本 书 的 主题 ， 因 此 多 态 性 及 其 原因 对 以 后 各 章 具 有 
根本 的 重要 性 。 对 几 个 可 能 的 原因 在 下 而 作 一 概述 。 

L 杂 会 体 优势 ”在 前 一 部 分 我 们 看 到 适合 度 的 超 显 性 保持 中 间 水 平 的 平衡 基因 频率 ， 
并 且 有 很 多 方式 可 以 引起 适合 度 的 超 显 性 。 因 此 ， 杂 合体 优势 是 对 多 态 性 的 一 种 有 了 吸引 力 的 
解释 。 充 分 证 实 这 种 情况 是 困难 的 ， 因 为 杂 合体 优势 那么 小 ， 以 致 于 实践 中 不 能 完全 被 检 
测 ， 但 却 足 以 保持 抑 痘 粥 态 性 。 可 是 ， 如 果 大 量 位 点 通过 杂 合 体 优 势 来 保持 多 态 性 ， 则 会 但 
受到 与 焉 传 负荷 和 近 交 效应 相关 联 的 困难 。 另 外 ， 已 发 现 单 倍 体 生物 的 隔离 群 与 二 倍 体 生 物 
具有 同样 多 的 等 位 酶 变异 性 ， 这 个 事实 强烈 反对 杂 合 体 优势 作为 多 态 性 的 一 种 重要 原因 。 这 
个 问题 的 进一步 讨论 见 Lewontin (1974), Berger (1976), Wills (1978) 和 Kimura (1983)。 

2. 取决 于 频率 的 选择 “不管 表 型 是 什么 ， 具 有 一 种 稀有 表 型 的 本 身 可 能 就 是 一 种 优 
势 。 于 是 选择 的 方向 取决 于 基因 频率 :低频 率 的 一 个 等 位 基因 产生 稀有 表 型 ， 这 个 基因 是 
有 利 的 ， 但 高 频率 的 同一 等 位 基因 是 不 利于 选择 的 。 这 导致 一 个 稳定 的 平衡 基因 频率 ， 因 
此 导致 了 一 种 平衡 的 多 态 性 。 已 知 有 很 多 选择 取决 于 频率 的 例子 。 产 生 一 个 稀有 的 自 交 不 
育 等 位 基因 的 花粉 粒 具有 更 多 的 机 会 使 一 个 胚珠 受精 ， 因 为 相同 的 等 位 基因 很 少 出 现在 其 
他 植物 的 柱头 中 。 岛 和 鱼 一 旦 有 了 机 会 ， 它 们 会 不 成 比例 地 获取 较 多 较 普遍 类 型 的 食物 
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(例如 ， 见 Allen，1975)， 这 样 ， 它 们 使 对 多 态 性 的 被 捕食 动物 (例如 蜗牛 ) 施加 了 取决 
于 频率 的 选择 ， 给 具有 一 种 稀有 着 色 类 型 的 个 体 提供 了 优势 《 见 Clarke，1969)。 一 般 而 
言 ， 在 捕食 动物 和 被 捕食 动物 之 间 以 及 病原 体 和 寄主 之 问 的 关系 中 ， 进 攻 以 及 防卫 的 特殊 
方法 的 发 展 似乎 很 可 能 导致 取决 于 频率 的 选择 。Ayala 和 Campbell (1974) 以 及 Clarke 
(1979) 综述 了 取决 于 频率 的 选择 。 

3, 杂 合 的 环境 一 个 群体 中 的 个 体 所 经 历 的 环境 不 是 稳定 不 变 的 ; 它 在 各 个 地 方 不 
同 并 且 随 时 间 而 变化 。 如 果 一 个 等 位 基因 在 一 个 环境 中 是 有 利 的 ， 另 一 个 等 位 基因 在 一 个 
不 同 环境 中 是 有 利 的 ， 那 么 杂 合体 不 必 处 于 平均 优势 也 会 产生 稳定 的 多 态 性 。 选 择 可 被 认 
为 倾向 于 使 不 同 个 体 适 应 不 同 的 坏 境 。 和 情形 是 复杂 的 ， 因 为 结果 取决 于 很 多 因素 ， 诸 如 显 
性 关系 ,个体 是 否 选择 在 其 适应 的 环境 中 繁殖 ， 交 配 存 来 自 同 一 环境 的 个 体 间 是 有 选择 的 
还 是 随机 的 ， 总 群体 中 居住 于 每 一 个 不 同 环境 的 比例 是 多 少 ， 每 一 个 个 体 仅 经 历 一 种 环境 
(“ 粗 玖 纹理 ”环境 ) 还 是 一 种 以 上 的 环境 《““ 细 致 纹理 ” 坏 境 )， 以 及 环境 的 异 质 性 是 空 
间 上 的 还 是 时 间 上 的 。 在 杂 合 环境 中 一 种 相对 简单 形式 的 选择 导致 了 一 种 渐 亦 群 。 这 是 一 
个 地 方 和 另 一 个 地 方 之 间 的 一 种 基因 频率 梯度 ， 一 个 等 位 基因 以 高 频率 位 于 渐变 群 的 一 
端 ， 另 一 个 等 位 基因 以 低频 率 位 于 靳 变 群 的 另 一 端 。 或 者 在 已 知 的 很 多 情形 中 ， 都 认为 渐 
变 群 是 通过 在 一 个 地 区 选择 一 个 有 利 等 位 基因 而 在 另 一 个 地 区 选择 另 一 个 等 位 基因 来 保 
持 ， 并 具有 有 限 数 量 的 迁移 ， 这 种 迁移 只 允许 来 自 渐 变 群 的 邻近 部 分 的 个 体 之 间 进 行 交 
配 。 在 两 端 中 相反 方向 的 选择 和 在 渐变 群 中 上 下 起 伏 的 “基因 流动 ”保持 了 多 态 性 。 
Felsenstein (1976) 综述 了 杂 合 环境 在 保持 多 态 性 中 的 作用 。 杂 合 环境 具有 重要 作用 的 证 据 
是 从 对 243 个 物种 的 多 态 性 和 生态 学 的 调查 中 获得 的 (Nevo，1978)。 可 是 ， 理 论 上 的 考 
虑 表明 保持 多 态 性 的 条 件 是 相当 受 限 制 的 〈《 见 Hoekstra，Bijlsma 和 Dolman, 1985). 

4. 过 小 ”目前 看 到 的 多 态 性 可 能 是 一 个 等 位 基因 被 另 - -个 等 位 基因 进化 替代 过 程 中 
的 过 渡 阶 段 ， 借 助 过 去 某 种 环境 变化 ， 它 变 得 更 有 利 。 可 是 ， 这 似乎 不 可 能 是 巨大 比例 的 
多 态 性 的 解释 。 

5. 中 性 突变 ”所 有 上 面 的 机 制 都 包含 了 将 选择 作为 对 多 态 性 起 作用 的 一 种 力量 。 然 
而 ,选择 系数 实际 上 很 小 ， 以 致 于 突变 等 位 基因 对 适合 度 旦 有 效 中 性 的 ， 这 是 可 能 的 。 于 
是 ,突变 和 偶然 丢失 之 问 的 平衡 引起 了 多 态 性 ， 这 取决 于 群体 大 小 。 在 描述 了 群体 大 小 的 
效应 之 后 ， 这 种 理论 将 在 第 4 章 中 描述 。 

由 于 几 个 原因 ， 获 得 一 种 多 态 性 由 任 一 选择 性 平衡 来 保持 的 证 振 是 困难 的 。 可 能 要 从 
选择 系数 的 直接 观察 中 来 寻找 选择 起 作用 的 证 撕 ; 但 要 检测 低 于 几 个 百分率 的 选择 系数 则 
需要 巨大 的 样本 。 基 因 频 率 的 变化 可 以 提供 选择 的 证 据 ; 但 如 果 多 态 性 是 稳定 的 ， 则 基因 
频率 在 世代 间 就 不 发 生变 化 ， 并 且 观 察 到 的 任何 变化 只 是 一 个 世代 内 的 一 种 暂时 变化 。 可 
以 用 人 工 方式 改变 基因 频率 来 看 看 自然 选择 能 否 使 其 恢复 它 的 初始 值 ， 但 对 于 这 类 干扰 实 
验 ， 必 有 需 确 信 实 验 条 件 准确 地 模仿 了 自然 环境 。 即 使 无 论 通过 什么 方法 检测 出 选择 ， 也 很 
难 确 定 它 的 靶子 是 所 关注 的 多 态 位 点 还 是 与 多 态 位 点 处 于 连锁 不 平衡 的 某 个 其 他 位 点 。 

尽管 存在 这 些 困 难 ， 仍 有 150 多 种 关于 选择 在 自然 群体 中 起 作用 的 情形 被 证 实 
(Endler，1986)。 例 如 ， 在 有 利于 有 果 蝇 Adh 等 位 酶 的 快 / 慢 多 态 性 平衡 选择 的 过 程 中 ， 存 在 
直接 和 间接 的 证 据 (Clarke, 1975; Briscoe, Robertson 和 Malpica, 1975; Hudson, Kreitman 
和 Aguade，1987)。 可 是 ,大 多数 单位 点 情形 包含 了 具有 清晰 表 型 的 多 态 性 ,例如 ， 蜗 牛 的 


36 ”数量 遗传 学 导论 
壳 色 和 带 型 、 体 色 、 对 化 学 药品 和 病原 体 的 抗 性 等 。 选 择 生 化 多 态 性 的 例子 不 那么 普遍 。 


习 题 
2.1 MAHAR ΒΕ “ΕΕ (Delphinium) 种 群 中 ， 这 个 物种 正常 具有 深蓝 色 
花 洒 。 在 落 基山 脉 的 一 个 地 区 ， 白 花 植 株 的 频率 是 7.4 x 10-4。 发 现 白花 植株 平均 每 株 结 
143 粒 种 子 ， 而 蓝 花 植株 结 229 粒 ， 种 子 产 量 的 减少 是 由 传粉 者 的 辨别 所 引起 ， 这 些 传粉 
者 是 大 黄蜂 和 蜂鸟 。 假 定 白 花 是 由 一 单个 隐 人 性 基因 引起 的 ， 并 且 群 体 处 于 平衡 ， 需 要 多 大 
突变 率 来 抵消 选择 ? 
数据 来 自 Waser, N.M.& Price, M.V. (1981) Evolution, 35, 376 ~ 390。 
[解答 序号 : 12] 
2.2 ”如 果 习 题 2.1 中 白花 是 由 一 完全 显 性 基因 引起 的 ， 那 么 将 需要 多 大 的 突变 率 来 
保持 平衡 ? 
[解答 序号 : 22] 
2.3 如果 一 个 等 位 基因 4 突变 成 4 的 频率 是 1/10 000， 回 复 突变 的 频率 是 17100 000, 
FEWR 3 个 基因 型 有 相等 的 适合 度 ， 那 么 在 一 个 随机 交配 群体 中 平衡 时 的 基因 型 频率 将 
是 多 大 ? 
[解答 序号 : 32] 
24 ”关于 习题 2.3。 两 个 方向 上 的 突变 率 都 加 倍 的 后 果 是 什么 样 ? 
[解答 序号 : 42] 
2.5 医学 治疗 对 几 种 严重 的 常 染 色 体 隐 性 疾病 是 有 效 的 或 将 是 有 效 的 。 如 些 治 疗 可 
使 这 种 疾病 患者 平均 而 言 具 有 正常 人 所 生 孩 子 数 月 的 一 半 孩 子 ， 而 没有 治疗 他 们 就 没有 孩 
子 ， 这 种 长 期 选择 的 后 果 是 什么 ? 假定 目前 的 频率 是 突变 对 选择 的 平衡 ， 在 长 期 中 将 达到 
一 个 新 的 平衡 ， 并 且 其 他 条 件 不 变 。 
[解答 序号 ，52] 
2.6 训 性 纤维 变性 是 一 种 常 染色 体 隐 性 的 人 类 疾病 ， 在 高 加 索 人 中 间 2 SOOT IER η! 
大 约 有 1 人 发 生 此 种 病 。 如 果 突 变 率 妨 倍 ， 那 么 其 下 一 进 代 中 后 果 将 是 征 么 ”假定 现在 的 
频率 是 突变 对 选择 平衡 ， 回 复 突变 可 以 忽略 不 计 ， 并 且 患 病 的 个 体 没有 孩子 。 将 你 的 结果 
表达 为 发 病 率 增加 的 百分率 以 及 每 百 万 婴儿 中 附加 病例 的 数目 。 
[解答 序号 ; 62] 
2.7 一 个 粗心 的 原 种 果 蝇 (Drosophila) 饲养 者 使 显 性 常 染 色 体 突变 型 的 一 群 原 种 果 
蝇 被 野生 型 果 蝇 给 污染 了 。 最 初 ， 突 变型 的 所 有 果 蝇 都 是 纯 合 的 ， 但 10 个 世代 之 后 在 群 
体 中 发 现 了 一 些 野 生 型 果 蝇 。 于 是 采取 了 预防 措施 以 防止 进一步 污染 。 假 定 我 们 作出 下 面 
的 假设 : (i) 在 每 -- 世 代 中 ，1% 的 果 蜡 是 污染 晶 ，(ii) 所 有 污染 蝇 都 是 纯 合 的 野生 型 ， 
Gii) 突变 型 和 野生 型 果 蝇 有 相等 的 适合 度 。 借 助 这 些 假设 ，(1) 最 后 一 次 污染 之 后 的 世 
代 中 野生 型 果 蝇 的 比例 将 是 多 少 ? (2) 在 具有 突变 表 型 的 果 蝇 之 间 杂 合体 的 比例 又 是 
BK? 
[解答 序号 ; 72] 
2.8 在 习题 1.7 中 描述 的 果 蝶 的 两 个 紧密 连锁 的 隐 和 性 基因 可 看 作为 等 位 基因 。 建 立 
了 两 个 群体 ，so 的 起 始 基因 频率 在 一 个 群体 中 为 0.2， 在 另 一 个 群体 中 为 0.8。 经 7 个 世 


ο... 





第 2 章 基因 频率 的 变化 37 κ 


代 的 随机 交配 之 后 ，so 的 基因 频率 在 两 个 群体 中 都 接近 0.35。 关 于 选择 作用 ， 这 能 告诉 
我 们 什么 ? 
[解答 序号 ; 82] 
2.9 使 野生 大 鼠 对 抗 凝 血 剂 有 毒 杀 鼠 灵 有 抗 性 的 基因 表现 出 杂 合体 优势 ， 因 为 具有 
抗 性 的 基因 纯 合 的 大 鼠 患 有 维生素 k 缺乏 症 。 杂 合体 对 毒物 有 抗 性 ， 不 患 维生素 玉 缺乏 
症 。 死 于 维生素 K 缺乏 症 的 有 抗 性 的 纯 合 体 的 比例 被 估计 为 68%。 当 一 个 地 区 施用 毒物 
时 ， 易 感 的 纯 合体 并 不 是 全 部 被 杀 死 。 在 用 毒物 连续 处 理 下 的 一 个 群体 达到 了 平衡 ， 其 抗 
性 基因 频率 为 0.34。 由 于 抗 人 性 基因 和 放 毒 的 结果 ， 这 个 群体 中 所 有 大 鼠 的 死亡 百分率 是 
8:27 
数据 来 自 Greaves, J.H., 等 (1977) Genet. Res., 30, 257 ~ 263. 
[解答 序号 : 92] 
2.10 人 恨 定 两 个 突变 基 多 用 于 果 蝇 中 关于 选择 的 一 个 分 类 实验 。 在 两 种 情形 中 ， 杂 合 
体 可 与 纯 合 体 相 区 别 ， 但 与 适合 度 有 关 的 基因 是 隐 人 性 的 〈 这 些 不 是 已 知 的 基因 )。 对 基因 
(a)， 两 个 性 别 的 突变 纯 合 体 相 对 于 其 余 基因 型 其 繁殖 力 降 低 了 50%，, 但 具有 未 受 损害 的 
存活 力 。 对 基因 〈b)， 突 变 纯 合体 完全 受精 ， 但 相对 于 其 余 基 因 型 ， 两 个 性 别 的 成 年 前 死 
亡 率 增加 了 50% 。 在 两 种 情形 下 ， 亲 本 群体 由 30 人 和 4 +307 SADA WM 204 δ +20 
千 邓 纯 合 突变 再 组成。 在 后 裔 中 将 发 现 多 大 的 基因 型 频率 ? 它们 如 何 与 基于 后 裔 中 观察 到 
的 基因 频率 的 哈 迪 一 漫 伯 格 期 望 值 进行 比较 ?” 关于 选择 ， 从 后 裔 的 频率 中 可 得 出 什么 结 
论 ? 为 什么 在 两 种 情形 中 Ag 不 同 ? 
[解答 序号 ，102] 
2.11 假定 由 一 个 隐 性 基因 控制 的 一 个 性 连锁 性 状 其 基因 型 处 于 哈 迪 一 湿 伯 格 频率 。 
然后 一 个 育种 者 淘汰 两 个 性 别 中 所 有 患 病 的 个 体 。 采 用 起 始 基因 频率 的 形式 来 推导 由 一 个 
世代 选择 引起 的 基因 频率 变化 的 表达 式 。 
[解答 序号 : 112] 
2.12 ”当选 择 被 速率 为 u 的 突变 所 平衡 时 ， 一 个 有 害 的 性 连锁 隐 性 基因 的 近似 平衡 基 
因 频 率 是 多 大 ? 在 英国 的 一 项 调查 中 发 现 人 类 Χ 连锁 的 肌肉 葵 缩 症 其 发 生 率 为 100 000 个 
男性 中 有 32.6 个 人 患 有 此 症 。 从 散发 病例 数 日 中 估计 出 突变 率 为 10.5 x 10-5。 当 这 种 病 
的 患者 不 生殖 并 及 携带 者 具有 正常 的 存活 力 和 生殖 力 时 ， 这 些 估计 值 与 处 于 平衡 的 群体 的 
期 望 值 符合 吗 ? 
数据 来 自 (Gardner - Medwin, D. (1970) J. Med. Genet., 7, 334 ~ 337。 
【解答 序号 : 122] 
2.13 ”和牛 的 很 多 品种 中 红 毛 色 蚌 由 一 个 常 染色 体 隐 性 基因 引起 的 ， 显 性 表 型 是 黑色 。 
假定 1% 的 红 毛 色 犊 和牛 出 生 在 主要 是 黑 毛 色 的 品种 中 ， 并 假定 期 望 淘汰 红 毛 色 基 因 。 假定 
起 始 群体 的 基因 型 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 比例 中 ,那么 采用 下 列 的 备 撞 选 择 方法 经 过 两 个 世代 
之 后 ， 将 有 多 大 比例 的 红 毛 色 犊 牛 ? (1) 红 毛 色 牛 不 用 来 繁殖 。(2) 除 淘汰 所 有 红 毛 色 牛 
以 外 ， 用 于 繁殖 的 所 有 黑 毛色 公牛 首先 通过 6 个 后 毅 进 行 测 验 ， 这 6 个 后 裔 每 一 个 都 来 自 
已 知 是 杂 合 体 的 母 牛 。 在 这 次 测验 中 产生 一 头 或 多 头 红 毛色 特 牛 的 任何 公牛 者 被 淘汰 。 用 
于 繁殖 的 母 牛 不 进行 测验 。 


[解答 序号 : 132] 
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现在 我 们 必须 考虑 最 后 一 种 能 改变 基因 频率 的 作用 。 这 就 是 离散 过 程 ， 它 区 别 于 系统 
过 程 ， 在 于 方向 是 随机 的 ， 只 能 在 数量 上 加 以 预测 。 为 了 从 以 前 的 讨论 中 剔除 这 个 过 程 ， 
我 们 总 是 设 定 一 个 “大 ”和 群体， 我 们 已 经 见 到 在 一 个 大 群体 中 基因 频率 是 内 在 稳定 的 。 也 
就 是 说 ， 如 果 没 有 迁移 、 突 变 或 选择 ， 基 因 和 基因 型 频率 在 世代 间 保 持 不 变 。 这 种 稳定 性 
的 特性 在 小 群体 中 不 能 保持 ， 基 因 频 率 因 配 子 的 抽样 作用 而 经 受 随机 的 波动 。 把 基因 传递 
给 下 一 代 的 配子 携带 亲 代 基因 的 一 个 样本 ， 若 样本 不 大 ， 基 因 频 率 就 很 可 能 在 一 代 和 下 一 
世代 间 发 生变 化 。 这 种 基因 频率 的 随机 变化 就 是 离散 过 程 。 

在 这 一 章 及 下 一 章 中 我 们 将 涉及 离散 过 程 对 基因 频率 的 影响 。 如 果 关 于 基因 频率 进行 
的 推导 显得 相当 远离 现实 ， 那 么 应 当 记 住 群体 中 有 关 遗 传 决定 的 任何 性 状 的 特性 都 取决 于 
基因 频率 。 因 此 ， 结 论 与 以 后 各 章 要 论述 的 数量 性 状 充分 有 关 。 

概括 地 说 ， 离 散 过 程 有 4 种 后 果 ， 将 在 这 一 章 中 对 它们 进行 解释 和 数量 化 。 实 际 上 这 
些 不 是 不 同 的 后 果 ， AR, 它们 是 可 以 看 到 后 果 的 不 同方 法 。 它 们 是 : 

1. 随机 漂 变 ”基因 频率 的 随机 变化 称 为 随机 漂 变 。 如 果 跟 踪 任 一 小 群体 的 基因 频率 ， 
就 会 看 见 基因 频率 在 世代 间 无 规律 地 变化 ， 毫 无 回复 到 初 值 的 倾向 。 

2, 亚 群体 问 的 分 化 ”不 同 亚 群体 间 独 立 发 生 的 随机 漂 变 导致 亚 群体 间 的 遗传 分 化 。 
自然 界 中 栖 居 在 一 个 大 区 域 中 的 动物 很 少 组 成 一 个 单一 的 大 群体 ， 因 为 同一 区 域 的 栖 居 者 
间 的 交配 更 经 常 发 生 。 因 此 ， 自 然 群 体 或 多 或 少 地 再 分 为 若 于 地 区 群 或 亚 群体 ， 如 果 亚 群 
体 中 个 体 数 很 少时 ， 亚 群体 的 基因 频率 就 会 变 得 不 同 。 家 养 或 实验 室 群 体 也 往往 以 则 样 方 
式 被 细 分 ， 例 如， 分 成 许多 冀 群 或 品系 一 一 其 中 的 亚 群 体 以 及 遗传 分 化 往往 更 显著 。 

3, 亚 群 体内 的 一 致 性 ”每 一 个 亚 群 体内 的 遗传 变异 逐步 降低 ， 而 个 体 在 基因 型 上 变 
得 越 来 越 相似 。 这 种 遗传 一 致 性 是 生物 研究 的 许多 领域 广泛 使 用 实验 动物 近 交 系 的 原因 
(一 个 近 交 系 相 当 于 一 个 能 延续 数 代 的 小 群体 )。 

4. 递增 的 纯 合 性 ”以 牺牲 杂 合体 为 代价 纯 合 体 频 率 增加 。 这 种 情况 加 上 有 害 等 位 基 
因 表现 隐 性 的 一 般 倾 庙 ， 是 返 交 几乎 总 是 导致 生殖 力 和 生活 力 发 生 退 化 的 遗传 基础 。 

有 两 种 不 同 的 方法 来 看 待 离散 过 程 并 推导 其 后 果 。 一 种 方法 是 将 它 作 为 一 个 抽样 过 程 
来 看 待 ， 并 用 抽样 方差 的 形式 来 描述 它 。 田 一 种 方法 莽 将 其 作为 一 个 近 交 过 程 来 看 待 ， 用 
近亲 个 体 间 交 配 导致 的 基因 型 变化 来 描述 它 。 在 这 两 种 方法 中 ， 第 一 种 方法 对 描述 过 程 如 
何 进 行 呀 能 较 简 单 ， 但 第 二 种 方法 为 后 果 的 数量 化 提供 了 一 个 更 为 便利 的 手段 。 这 里 进行 
的 计划 是 首先 从 抽样 的 观点 来 描述 离散 过 程 的 一 般 性 质 。 将 显示 这 4 种 后 果 是 如 何 产 生 
的 。 然 后 我 们 重新 从 近 交 的 观点 来 研究 这 一 过 程 ， 并 揭示 这 两 种 观点 是 如 何 彼此 关联 的 。 
在 所 有 讨论 中 ， 我 们 只 注意 最 简单 的 可 能 情况 ， 不 考虑 证 移 、 突 变 和 选择 。 这 样 我 们 就 可 
以 看 到 ， 在 没有 影响 基因 频率 的 其 他 因素 存在 的 情况 下 ， 小 群体 中 会 发 生 什 么 情况 。 在 下 
一 章 里 ， 我 们 将 稀 除 限制 性 的 简化 条 件 ， 将 结论 扩展 到 更 加 现实 的 情况 中 去 ， 在 第 5 章 





Se emre ns 


第 3 章 ΛΒ: I. 简化 条 件 下 基因 频率 的 变 
里 ， 我 们 将 考虑 系谱 群体 以 及 由 规则 的 极 近亲 交配 系统 所 保持 的 很 小 群体 等 特例 。 
理想 群体 


为 了 将 离散 过 程 简 化 为 最 简 形式 ， 我们 设想 如 下 理想 群体 。 我 们 假定 最 初 有 一 个 大 群 
体 ， 其 中 交配 是 随机 的 ,然后 这 个 群体 细 分 为 许多 亚 群 体 。 在 自然 条 件 下 由 于 节理 或 生态 
的 原因 会 形成 这 些 亚 群 体 ， 在 家 养 或 实验 室 群 体 中 由 于 控制 其 繁殖 ， 也 会 形成 亚 群 体 。 最 
初 的 随机 交配 群体 被 称 为 基础 群体 ， 亚 群体 则 被 称 为 系 群 。 所 有 的 系 群 加 在 一 起 形成 整个 
群体 ， 而 每 个 系 群 航 是 一 个 “小 群体 ”， 其 中 的 基因 频率 受 离散 过 程 的 影响 。 讨 论 一 单个 
位 点 时 ， 除 非 把 它 作 为 许多 系 群 之 一 来 考察 ， 任 则 我 们 不 能 恰当 地 了 解 一 个 系 群 中 将 发 生 
什么 情况 。 但 是 ， 在 大 量 系 群 中 ， 只 要 它们 都 起 始 于 相同 的 基因 频率 ， 在 一 个 位 点 上 的 基 
因 所 发 生 的 变化 ， 同 样 也 发 生 在 一 个 系 群 中 大 量 位 点 的 那些 基因 上 。 因 驼 这 个 过 程 的 一 些 
结果 同样 适用 于 一 单个 系 群 ， 只 要 我 们 考察 其 中 的 许多 个 位 点 。 

专 为 理想 群体 指定 的 简化 条 件 如 下 : 

1. 交配 限制 在 同一 系 群 的 成 员 之 癌 。 系 群 间 没 有 基因 传递 ， 因 L 在 这 个 意义 上 各 系 
群 是 隔离 的 ， 也 就 是 说 没有 迁移 发 生 。 

2. HRA, KEER, 

3, 等 个 系 群 参加 繁殖 的 个 体 数 对 所 有 系 群 和 所 有 世代 都 是 相同 的 ， 繁 殖 个 体 是 那些 
能 将 基因 传递 给 下 一 代 的 个 体 。 

4. 各 系 群 内 交配 是 随机 的 ， 包 括 随 机 数量 的 自体 受精 。 

5. 任何 阶段 都 没有 选择 。 

6. 不 考虑 突变 。 

世代 


ο 


配子 


io opps 


配子 


图 3-1 一 个 单一 大 群体 一 一 基础 群体 细 分 成 许多 亚 群 体 或 系 群 的 图 解 表 示 


= 财 


δ κ 


图 3-1 以 图 解 表示 出 了 这 些 条 件 所 指 的 情况 ， 并 可 以 这 样 描述 ， 所 有 参加 繁殖 的 个 体 
对 形成 合子 的 配子 库 有 等 量 的 贡献 。 配 子 的 结合 是 绝对 随机 的 。 在 大 量 的 潜在 合子 中 ， 只 
有 有 限 数目 的 合子 成 活 下 来 成 为 下 一 代 的 繁殖 个 体 ， 这 就 是 由 配子 传递 发 生 的 基因 抽样 阶 


ce rm 一 一 -一 一 ---- ττ πε------- -------π------------- 
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ο 合子 的 存活 是 随机 的 ， 因 此 亲本 对 下 一 代 的 贡献 并 不 一 致 ， 依 其 子 代 存 活 的 机 会 而 变 
化 。 因 为 群体 大 小 在 世代 间 稳 定 不 变 ， 所 以 达到 繁殖 年 龄 的 子 代 平 均 数 为 每 个 亲本 一 个 后 
代 ， 或 每 一 对 亲本 两 个 后 代 。 在 这 种 方案 中 ， 抽 样 看 作 是 一 个 单一 事件 ， 是 大 量 配子 到 人 少 
量 繁 殖 后 代 的 减少 过 程 。 数 量 的 减少 可 能 发 生 在 几 个 阶段 。 假 设 每 个 阶段 的 抽样 是 随机 
的 ， 则 这 对 从 繁殖 后 代 的 最 终 数 且 中 推导 出 来 的 理论 结果 不 会 产生 什么 差异 。 然 而 ， 如 果 
在 数量 减少 过 程 完成 之 前 的 阶段 对 一 个 群体 计数 ， 则 观察 到 的 结果 将 受 影响 。 

用 于 理想 群体 的 有 关 符 号 如 下 : 

N = 在 每 个 系 群 和 世代 中 繁殖 个 体 的 数目 ， 即 群体 大 小 。 

ΕΞ 时 间 ， 以 世代 计 ， 从 处 于 co 的 基础 群体 开始 。 

9 = 一 个 位 点 上 某 一 个 等 位 基因 的 频率 。 

p=1- 9 = 该 位 点 上 所 有 其 他 等 位 基因 的 频率 。g Mp 指 的 是 在 任 一 系 群 中 的 频率 ; 
ᾳ 和 p 指 的 是 整个 群体 的 频率 ， 是 q 和 p 的 平均 值 ，go 和 po 是 基础 群体 的 频率 。 

既然 所 有 倾向 于 改变 基因 频率 的 系统 过 程 都 已 排除 ， 那 么 在 任何 阶段 所 有 系 群 之 间 的 
平均 基因 频率 都 一 定 与 起 始 频率 相同 。 因 此 9 = φο. 两 者 在 本 章 中 可 互 换 使 用 。 

很 明显 ， 为 理想 群体 指定 的 条 件 在 实际 群体 中 并 不 成 立 。 可 是 ， 通 过 用 “有 效 ” 群 体 
大 小 N 来 百代 群体 大 小 NN 这 一 简单 方法 ， 本 章 中 获得 的 结论 就 可 适用 于 实际 群体 ， 有 效 
群体 大 小 N 这 个 概念 将 在 下 一 章 引入 。 


抽 样 


基因 频率 的 方差 


出 抽样 产生 的 基因 频率 的 变化 其 方向 是 不 可 预测 的 ， 在 这 个 意义 上 它 是 随机 的 。 但 其 
大 小 可 以 根据 变化 的 方差 来 预测 。 考 虑 来 自 基 础 群体 的 系 群 的 形成 。 每 一 个 系 群 由 基础 群 
体 中 抽出 的 N 个 个 体 的 一 个 样本 构成 。 由 于 每 一 个 体 在 一 个 位 点 上 携带 两 个 基因 ， 群 体 
的 细 分 代表 从 基础 群体 随机 抽取 的 一 系列 样本 ,它们 每 一 个 各 含 2 个 基因 。 这 些 样本 的 
基因 频率 的 平均 值 等 于 基础 群体 的 基因 频率 ， 即 96。， 并 围绕 这 个 平均 值 以 方差 pogo/2N 
318, pogo/2N 是 样本 均值 的 二 项 式 方差 ， 这 种 情形 中 样本 大 小 为 2W。 这 个 方差 就 是 gi 
的 方差 ，41 是 一 代 后 不 同系 群 的 基因 频率 。 因 为 起 始 基因 频率 go 对 所 有 系 群 都 是 一 样 
的 ， 因 而 这 一 方差 也 是 (gq1 - go) ， 即 基因 频率 变化 的 方差 。 这 样 ， 由 一 个 此 代 中 抽样 导 
致 的 基因 频率 的 变化 Ag ， 可 用 其 方差 的 形式 表示 为 


Gag= aN [3.1] 


Ag 的 这 个 方差 表示 由 离散 过 程 造 成 的 基因 频率 变化 的 大 小 。 它 表示 任 一 系 群 中 预期 的 变 
化 , 或 一 代 后 在 许多 系 群 之 间 能 见 到 的 基因 频率 的 方差 。 它 的 效果 是 基因 频率 在 系 群 间 有 
所 分 散 ; 也 就 是 说 ， 尽 管 从 整体 上 看 群体 均值 没 变 ， 但 系 群 在 基因 频率 上 有 所 不 同 。 

下 一 世代 中 抽样 过 程 重复 进行 ， 但 每 一 系 群 现在 始 于 一 个 不 同 的 基因 频率 ， 因 此 第 二 
次 抽样 导致 进一步 的 离散 。 变 化 的 方差 这 次 在 系 群 之 间 不 同 ， 因 为 它 分 别 取决 于 各 系 群 第 
一 代 的 基因 频率 91。 通 过 连续 世代 连续 抽样 的 效应 是 各 个 系 群 的 基因 频率 作出 不 规律 地 
变化 ,各 系 群 逐渐 分 散 ， 因 而 造成 分 化 。 这 些 是 离散 过 程 开始 的 两 个 后 果 ， 它 们 被 示例 在 
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图 3-2 中 。 如 果 只 有 一 个 小 的 群体 或 系 群 ， 人 们 只 能 看 到 世代 间 基 因 频 率 不 规律 变化 过 程 
中 的 随机 漂 变 。 图 3-2 列 出 了 几 个 系 群 ， 从 中 可 见 ， 每 个 系 群 都 有 随机 漂 变 ， 并 且 随 著 系 
群 漂 变 ， 系 群 间 也 逐步 分 化 。 从 来 自 一 个 不 同 实验 的 图 3-3 中 可 以 更 清晰 地 看 出 系 群 之 闻 
的 分 化 ， 该 图 显示 了 连续 世代 中 基因 频率 的 分 布 。 
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数 准 确 居 计 了 基因 频率 。 数 字 显 示 了 两 个 群体 大 小 (N = 100 = 100) 的 结果 。 每 个 群体 大 小 为 123 
群 。 自 然 选择 对 野生 型 等 位 基因 有 利 , 因 而 引起 其 频率 全 面 增加 ,随机 漂 变 导致 各 系 群 图 绕 平 均值 产生 变 
异 , 变 异 在 较 小 群体 中 比 在 较 大 群体 中 更 明 租 (根据 Rich, Bel 和 Wilson, 1979) 


系 群 闻 分 化 的 增加 等 价 于 它们 之 间 基 因 频 率 方差 的 增加 。 在 任 一 世代 :， 系 群 间 基 因 
频率 的 方差 o, 由 下 式 给 出 : 

o,=pogo[1- (1- 去 )] [3.2] 
(该 表达 式 的 由 来 将 在 后 面 解 释 ， 因 为 通过 考察 这 一 过 程 的 近 交 更 容易 理解 它 )。 这 里 我 们 


会 注意 到 一 个 后 面 将 需要 的 事实 ， 根 据 等 式 [3.2]， 显 然 ，a, = σ. 

对 图 3-3 中 基因 频率 分 布 的 检测 表明 ， 分 布 在 形状 上 不 断 变化 ， 最 终 变 得 非常 扁平 ， 
所 有 频率 具有 相等 的 可 能 性 《这 对 于 0 和 1 的 极限 频率 不 是 真实 的 ， 下 一 部 分 将 讨论 这 一 
问题 )。 理 论 上 的 考虑 表明 离散 过 程 有 两 个 阶段 。 初 始 阶段 ， 基 因 频率 从 初始 值 开 始 散 开 。 
紧 接 着 是 一 个 平稳 阶段 ， 此 时 基因 频率 均匀 地 散布 于 整个 范围 内 ， 除 两 个 极限 值 以 外 的 所 
有 基因 频率 都 有 同等 的 可 能 性 。 即 使 初始 基因 频率 不 是 0.5， 平 稳 阶 段 的 均匀 分 布 也 能 达 
到 ， 虽 然 这 要 花费 较 长 的 时 间 。 初 始 阶段 持续 的 世代 数 为 群体 大 小 的 小 倍数 ， 这 取决 于 初 
始 基因 频率 。go = 0.5 时 ， 它 持续 大 约 2N 世代 ，go = 0.1 时 , 它 持续 大 约 4N 世代 
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(Kimura, 1955}. gq =0.5 和 go =0.1 的 初始 阶段 基因 频率 的 理论 分 布 示 于 图 3-4。 对 于 go 
50.5, 图 3-3 中 的 观察 分 布 与 理论 分 布 吻合 良好 。 








02 4 6 8 Ι 12 14 16 18 20 22 24 26 28 30 32 
ὄν AE H 


图 3-3 RERI (Drosophila melanogaster) 105 个 系 群 (每 一 系 群 有 16 个 个 体 ) 之 间 连 续 19 个 世 
代 中 基因 频率 的 分 布 。 基 因 频 率 指 的 是 位 于 “brown” 位 点 上 的 两 个 等 位 基因 【oz 和 bw)， 起 始 频 率 为 


0.5。 每 一 个 站 柱 的 高 度 显 示 具 有 以 下 面 尺度 表示 的 基因 频率 的 系 群 数 ， 以 前 固定 的 系 群 不 包括 在 内 《〈 根 
据 Buri, 1956) 
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图 3-4 在 不 同 的 世代 数 上 之 后 ， 系 群 咎 基因 频率 的 理论 分 布 (以 系 群 的 群体 大 小 N 表示 世代 加。 左边 
图 中 go=0.5， 右 边 图 中 go。=0.1。 以 前 固定 的 系 群 ( 见 下 一 部 分 ] 不 包括 在 内 。 任 一 系 群 中 水 平 尺 魔 都 
是 基因 频率 9。 纵 轴 是 概率 ， 其 绘制 使 得 曲线 下 方 的 面积 等 于 未 固定 系 群 的 比例 (根据 Kimra, 1955) 


η 定 


离散 过 程 引 起 的 系 群 分 散 是 有 极限 的 。 基 因 频 率 不 可 能 变化 到 超出 0 和 1 的 两 个 极限 
之 外 ， 并 且 述 早 每 一 系 群 必须 达到 其 中 一 个 极限 。 而 且 ， 极 限 是 “陷阱 ”或 不 可 回 返 之 
点 ， 因 为 一 旦 基因 频率 达到 极限 0 或 1， 该 系 群 中 这 个 基因 频率 就 不 再 变化 。 当 一 个 特定 
等 位 基因 达到 频率 1 时 ， 则 称 它 在 该 系 群 中 被 固定 ， 而 当 频 率 达 于 0 时 ， 则 称 为 丢失 。 当 
一 个 特定 等 位 基因 达到 固定 时 ， 该 系 群 中 不 再 出 现 其 他 等 位 基因 ， 于 是 系 群 被 称 为 是 固定 
的 。 一 个 系 群 被 固定 后 ， 它 的 所 有 个 体 的 这 个 位 点 都 具有 一 致 的 基因 型 。 最 终 ， 所 有 系 群 
以 及 该 系 群 中 所 有 位 点 都 被 固定 。 于 是 ,一 个 系 群 中 的 个 体 在 遗传 上 都 相同 ， 这 就 是 高 度 
近 交 系 复 传 一 致 件 的 基础 。 

当 这 个 过 程 已 经 完成 ， 所 有 系 群 都 被 固定 后 ,平均 基因 频率 不 变 且 等 于 初始 基因 频 
率 。 因 此 ,一 个 位 点 上 不 同等 位 基因 被 闻 定 的 系 群 比例 等 于 各 等 位 基因 的 初始 频率 。 如 果 
基础 群体 含有 两 个 等 位 基因 Αι 和 AQ, PERT pof go, BWA Αι 将 以 系 群 的 比例 po 
PAE. A 则 以 剩余 比例 g RAE. FRAME AMR WH pogo, EWG ι 为 无 
BRK, Ak [3.2] 中 看 到 的 那样 (图 3-3 只 显示 了 刚刚 固定 或 丢失 的 系 群 ,但 没有 显 
示 那 些 早 些 时 候 已 固定 或 丢失 的 系 群 )。 

考虑 到 遗传 一 致 性 的 获得 ， 人 们 想 知 道 固定 多 久 才 发 生 ; 在 一 定数 目的 世代 之 后 ， 一 
特定 位 点 被 固定 的 概率 是 多 大 ,或 一 个 系 群 中 所 有 位 点 有 多 大 比例 将 被 固定 。 正 如 图 3-3 
所 示 ， 考 虑 到 离散 的 渐进 特性 将 看 到 固定 并 不 立即 开始 ; 在 任何 系 群 可 能 达到 固定 之 前 ， 
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-π 须 进 行 一 些 时 候 。 要 推导 达到 固定 的 概率 在 数学 上 是 复杂 的 ， 这 里 只 能 
结论 要 点 。 达 到 平稳 阶段 后 ， 国 定 以 一 种 不 变 的 速率 继续 下 去 : 以 前 未 被 固定 的 系 群 
ο... VN 的 比率 被 固定 。 在 固定 的 初期 阶段 之 后 ， 在 起 始 基 因 频 率 为 qo 的 系 
群 中 ， 预 期 被 固定 、 于 失 或 仍 分 离 的 比例 大 致 如 下 (Wright，1952): 
国定 :go - 3pogoP i 
ER :po-3poqoP? HF, p=(1-34] [3,3] 
两 者 部 不 是 : 6ροφοΡ 


基因 型 频率 


基因 频率 的 变化 导致 基 因 型 频率 的 变化 ; 因此， 小 群体 中 的 基因 型 频率 随 离散 过 程 引 
起 的 基因 频率 变化 而 变化 。 在 我 们 一 直 考 察 的 理想 群体 中 ， 每 一 系 群 内 的 交配 是 随机 的 。 
因此 ， 任 一 系 群 中 基因 型 频率 是 相当 于 该 系 群 上 一 世代 的 基因 频率 的 哈 迪 一 温 伯 格 频率 
(事实 上 ， 与 系 群 内 哈 迪 一 温 值 格 频率 有 小 的 离 益 ， 这 将 在 本 章 结 昆 时 解释 ， 但 现在 可 以 
忽略 它 )。 随 着 系 群 在 基因 频率 上 的 漂 变 分 离 ， 它 们 的 基因 型 频率 也 随 着 分 化 。 但 分 化 不 
ο ο eo ete ona apr 杂 合 基因 型 趋 于 减少 。 其 原因 
在 于 基因 频率 从 中 间 值 趋向 极端 值 的 分 散 。 杂 合体 在 中 间 基 因 频 率 时 最 多 ( 见 图 1-1), 
所 以 基因 频率 趋 于 极端 的 漂 变 ， 平 均 而 再 导致 杂 合 体 频率 下 降 。 它 还 导致 系 群 中 有 相同 芋 
因 型 的 个 体 比 例 增加 ， 从 而 导致 系 群 内 遗传 一 致 性 的 增加 。 
整个 群体 的 基因 型 频率 ， 采 用 下 面 的 方法 可 从 有 关 基 办 频率 的 方差 知识 中 推导 得 出 。 
如 果 一 个 等 位 基因 在 一 特定 系 群 中 频率 为 4， 则 该 等 位 基因 的 纯 合体 在 该 系 群 中 的 频率 为 
PF。 因此 ， 这 些 纯 合体 在 整个 群体 中 的 频率 是 所 有 系 群 φ 的 平均 值 。 我 们 将 纯 合体 的 平 
均 频 率 记 作 (o (D 值 可 从 系 群 间 基因 频率 的 方差 中 得 出 ， 只 要 从 观察 值 平方 的 均值 
中 减 去 均值 的 平方 就 可 求 得 一 组 观察 值 的 方差 。 因 此 : 
go,=(9)-(9) 
ae 
其 中 ，0, 为 系 群 间 基 因 频 率 方差 ， 如 同等 式 [3.2] Bui, GY 为 平均 基因 频率 的 平 
方 。 因 为 平均 基因 频率 4 等 于 初始 频率 m， 所 以 〈5)2 或 αὐ 就 是 基础 群体 中 纯 合 体 的 初 
始 频率 。 这 样 整 个 群体 中 一 个 特定 等 位 基因 的 纯 合体 频率 上升， 并 且 总 是 超过 起 始 基因 频 
率 ， 所 超过 的 数量 等 于 系 群 间 基 因 频 率 的 方差 。 在 一 个 两 等 位 基因 的 系统 中 ， 对 另 一 个 等 


位 基因 的 情况 同样 如 此 ， 杂 合体 频率 相应 降低 。 注 意 到 从 等 式 [3.2]，a, = 0%， 因 此 ， 
我 们 可 得 出 有 两 个 等 位 基因 的 一 个 位 点 上 的 基因 型 频率 如 下 : 


[3.4] 


基因 型 整个 群体 中 的 频率 
AA pot σι 
Ay Ag 2Ρο90 — 2 o, [3.5] 


AoA: 2 
κ; 40 σ, 


- -----..------- - - 
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这 些 基因 型 频率 不 再 是 与 起 始 或 平均 基因 频率 相当 的 哈 迪 一 湿 伯 格 频率 了 。 基 因 频 率 
和 基因 型 频率 之 间 的 哈 迪 一 温 伯 格 关系 ,虽然 在 各 个 系 群 内 部 分 别 考虑 是 适用 的 ， 但 如 把 
各 系 群 合并 起 来 作为 一 单个 群体 来 看 待 就 不 适用 了 。 在 把 自然 群体 中 基因 和 基因 型 频率 关 
联 起 来 时 这 种 事实 造成 一 些 困难 ， 因 为 群体 经 常 或 多 或 少 地 被 细 分 ， 而 且 细 分 的 程度 往往 
是 不 知道 的 。 

前 向 关于 基因 型 频率 的 讨论 撕 述 了 在 许多 系 群 中 以 一 个 位 点 为 根据 的 情况 。 这 同样 可 
适用 于 一 个 系 群 中 许多 位 点 的 情况 ， 于 是 ,在 任 一 系 群 或 小 群体 中 的 变化 就 是 纯 合 个 体位 
点 数 增加 ， 而 杂 合 个 体位 点 数 相应 减少 一 一 简 言 之 ， 以 杂 合体 的 减少 来 换取 纯 合体 的 增 
加 。 由 离散 过 程 引 起 的 基因 型 频率 变化 是 近 交 退化 现象 的 遗传 基础 ， 第 14 章 对 此 将 有 充 
分 的 阐述 。 

现在 ,我 们 已 经 纵览 了 离散 过 程 的 一 般 性 质 及 其 4 种 主要 后 果 ， 即 随机 漂 变 、 亚 群体 
的 分 化 、 亚 群体 内 的 遗传 一 致 性 和 纯 合 基因 型 频率 的 全 面 增加 。 现 在 让 我 们 从 另 一 个 角度 
来 看 这 个 过 程 ， 把 它 作 为 一 个 近 交 过 程 来 看 待 。 不 再 将 纯 合体 的 增加 作为 基因 频率 分 散 的 
一 种 后 果 ， 我 们 现在 将 直接 探讨 使 额外 的 纯 合 体 上 升 的 方式 。 

近 交 

近 交 意味 着 因 祖先 而 彼此 有 亲缘 的 个 体 一 起 交配 。 与 群体 大 小 有 关 的 群体 中 个 体 间 亲 
缘 关系 的 程度 ， 显 然 可 通过 考察 可 能 的 祖先 数目 而 清楚 。 在 两 性 生物 体 的 一 个 群体 中 ， 每 
个 个 体 都 有 两 个 亲本 、4 个 祖 亲 、8 个 曾祖 ， 等 等 ， 依 此 类 推 ， 追 湖 夺 世代 就 有 2 个 祖 
Kes 不 需 追 漳 很 多 世代 ， 可 为 所 有 现存 个 体 提供 不 同 祖先 所 需要 的 个 体 数 ， 便 会 超出 任何 
实际 群体 所 能 容纳 的 数目 。 因 此 ,任何 一 对 个 体 必 然 因 或 远 或 近 的 世代 中 一 个 或 多 个 共同 
祖先 面 彼此 有 亲缘 ; 并 且 过 去 世代 中 群体 越 小 ， 它 们 的 共同 祖先 就 越 近 ， 或 它们 的 共同 祖 
先 的 数目 就 越 多 。 这 样 ， 在 小 群体 中 随机 交配 的 配偶 间 的 亲缘 关系 要 比 在 大 群体 中 的 更 密 
切 。 这 就 是 为 什么 小 群体 的 性 质 可 以 作为 近 交 的 后 果 来 处 理 的 理由 。 

有 一 个 共同 祖先 的 两 个 个 体 的 重要 后 果 ， 是 它们 可 能 都 携带 共同 祖先 所 有 基因 中 某 一 
基因 的 复制 品 ; 而 且 ， 如 果 它 们 交配 ， 就 能 将 这 些 复制 品 传 给 它们 的 后 代 。 因 此 ， 近 交 个 
体 一 一 也 就 是 说 ， 由 近 交 产生 的 后 代 一 一 可 能 在 一 个 位 点 上 携带 两 个 基因 ， 而 这 两 个 基因 
是 上 一 代 中 一 个 相同 基因 的 复制 品 。 考 虑 这 种 近 交 的 后 果 看 出 在 等 位 基因 之 间 有 两 类 同一 
性 和 两 类 纯 合 体 。 迄 今 为 止 我 们 已 经 考虑 的 这 类 同一 性 是 一 种 功能 上 的 同一 性 。 如 果 黄 个 
基因 不 能 根据 其 表 型 效应 或 任何 其 他 的 功能 标准 来 加 以 辨别 ， 那 么 这 两 个 基因 被 认为 是 相 
疝 的 等 位 基因 。 在 通常 的 意义 上 ,携带 一 对 这 样 基因 的 个 体 就 是 一 个 纯 合 体 。 新 的 同一 性 
类 别 是 复制 的 来 源 相 同 。 如 果 两 个 基因 都 来 自 上 代 中 一 个 单 基因 的 复制 ， 则 可 以 称 之 为 血 
统 同 一 ， 或 简单 地 称 为 同一 。 不 是 局 一 的 两 个 基因 在 血统 上 是 独立 的 。 同 一 基因 的 纯 合体 
可 以 称 作 同一 纯 合体 。 使 用 的 其 他 术语 是 : 辣 合用 来 措 述 同一 纯 合 体 ， 异 合用 来 描述 已 知 
不 是 同 合 的 纯 合体 。 正 是 同一 纯 合 体 的 产生 才 引 起 近 交 的 一 种 后 果 一 一 纯 合体 的 增加 。 

通过 配偶 间 亲 缘 关 系 的 程度 ， 血 统 同一 为 离散 过 程 的 度量 提供 了 基础 。 这 个 度量 就 是 
近 交 系数 ， 它 是 一 个 个 体 中 任 一 位 点 上 其 个 基因 是 血统 同一 的 概率 。 它 适用 于 一 个 个 体 ， 
表示 该 个 体 的 亲本 间 亲 缘 关 系 的 程度 。 如 果 任 一 世代 的 亲本 随机 交配 ， 那 么 子 代 的 近 交 系 
数 就 是 从 亲 代 随机 获取 的 两 个 配子 在 一 个 位 点 上 携带 同一 基因 的 概率 。 这 是 所 有 子 代 的 平 








pe 
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均 近 交 系 数 。 不 同 家 系 的 个 体 将 具有 不 同 的 近 交 系数 ， 因 为 对 于 随机 交配 ， 一 些 亲 本 对 的 
亲缘 关系 要 比 另 一 些 的 更 密切 。 可 是 ， 我 们 关注 的 止 是 用 平均 近 交 系数 作为 离散 过 程 的 一 
种 度量 。 近 交 系 数 通常 用 符号 FRA. 

近 交 系数 所 表示 的 亲缘 关系 的 程度 ， 主 要 是 被 讨论 群体 与 某 个 指定 的 或 隐 含 的 基础 群 
体 之 间 的 一 种 比较 。 如 没有 这 个 参考 点 ， 它 是 没有 意义 的 ， 下 面 的 考察 将 阐明 这 一 点 。 鉴 
于 在 任何 含量 不 是 无 穷 大 的 群体 内 独立 祖先 在 数 景 上 的 有 限 性 ， 如 果 追 溯 得 足够 久远 ， 则 
会 发 现 群体 中 一 个 位 点 上 的 现 有 基因 都 是 血统 同一 的 。 因 此 ， 近 交 系 数 只 在 我 们 指定 的 过 
去 一 段 时 间 中 才 有 意义 ， 此 前 的 祖先 不 去 追溯 ， 而 且 此 时 群体 内 现存 的 全 部 基因 都 认为 是 
独立 的 ， 世 不 是 血统 同一 的 。 这 一 点 就 是 基础 群体 ， 根 据 它 的 定义 ， 其 近 交 系数 为 零 。 一 
个 后 继 世 代 的 近 当 系数 表示 白 基 础 群体 以 来 已 经 发 生 的 离散 过 程 的 数量 ， 以 及 现 有 个 体 间 
的 亲缘 关系 程度 与 基础 群体 中 个 体 间 的 亲缘 关系 程度 进行 的 比较 。 关 于 础 群体 并 不 总 是 说 
得 清楚 ,但 总 是 含蓄 的 。 例 如 ， 我 们 可 以 谈 到 一 个 细 分 为 许多 系 群 的 群体 的 近 交 系数 。 亲 
缘 关 系 的 比较 是 在 一 个 系 群 的 个 体 与 从 整个 群体 中 随机 抽取 的 个 体 之 间 的 比较 。 所 暗含 的 
基础 群体 是 所 有 系 群起 源 的 假想 群体 。 


理想 群体 中 的 近 交 

证 我 们 现在 回 到 理想 群体 ， 从 基础 群体 开始 ， 其 子 代 构 成 1 世代 ,来 推导 连续 世代 中 
的 近 交 系数 。 这 种 情形 可 通过 设想 一 种 峻 雄 同体 的 海洋 生物 来 理解 ， 这 种 海洋 和 牛 物 能 自体 
受精 、 把 卵子 和 精子 排 在 海水 中 。 设 有 N TMA, 每 个 个 体 产生 同样 数量 的 配子 ,它们 
随机 结合 。 基 础 群体 中 一 个 位 点 上 的 所 有 基因 必须 认为 是 不 同一 的 ; 因此 ， 只 考察 一 个 位 
点 时 ， 基 础 群体 产生 2N 种 不 同 种 类 的 配子 ， 数 目 相同 ， 在 A 位 点 携带 AL. Al. Ag oo 
基因 。 任 何 一 类 配子 都 携带 同一 基因 ; 不 同类 的 配子 则 携带 独立 来 源 的 基因 。 随 机 抽取 的 


一 对 配子 携带 同一 基因 的 概率 是 多 少 呢 ? 这 就 是 1 世代 的 近 交 系数 。 任 一 配子 都 有 寺 的 


机 会 和 同类 的 另 一 配子 结合 ， 因 此 了 是 结合 的 配子 携带 同一 基因 的 概率 ， 因 而 是 子 代 的 
近 交 系数 。 现 在 考察 第 二 代 。 现 在 有 两 种 方式 可 以 产生 同一 纯 合 子 ， 一 是 来 自 基 因 的 新 的 


复制 ， 另 一 种 是 来 自 以 前 的 复制 。 一 个 合子 中 结合 在 一 起 的 新 复制 的 基因 概率 仍 是 。 


合子 的 剩余 部 分 ，1 - 3 先 ， 携 带 的 基因 以 1 世代 为 起 源 是 独立 的 ， 以 0 世代 为 起 源 也 许 是 


同一 的 。 它 们 在 0 世代 中 为 同一 起 源 的 概率 就 是 我 们 已 推导 出 的 1 世代 的 近 交 系数 。 这 
样 ,2 世代 中 同一 纯 合 子 的 总 概率 为 : 


Freq {1 -ΣΛ)ΕΙ 
其 中 ，F 和 Fy 分 别 代 表 1 世代 和 2 世代 的 近 交 系数 。 同 样 的 推论 适用 于 以 后 的 世代 ， 因 
此 , 一般 地 ，: 世代 中 个 体 的 近 交 系数 为 ; 


Ft (tap) [3.6] 


这 样 近 交 系数 由 两 部 分 组 成 ; 一 个 “ 增 量 ”5 ， 归 因 于 新 的 近 交 ; 一 个 “剩余 量 "， 归 因 


ο ο... σου, 
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于 以 前 的 近 交 并 具有 以 前 世代 的 近 交 系 数 。 在 理想 群体 中 , “新 的 近 交 ”是 产生 于 自体 受 
精 ， 它 直接 把 上 一 代 复 制 的 基因 联合 在 一 起 。 排 除 自体 受精 ， 简 单 地 将 复制 推 回 一 个 世 
代 ， 这 样 “ 新 的 近 交 ” 便 将 祖父 母 代 复 制 的 基因 联合 在 一 起 ， 近 交 系 数 会 受到 影响 ， 但 影 
响 不 太 大 ， 这 一 点 我 们 以 后 还 会 见 到 。“ 新 的 ”和 “ 旧 的 ” 近 交 间 的 区 别 阐 明了 一 个 要 点 ; 
如 果 没 有 “新 的 近 交 ”， 如 同 在 群体 大 小 突然 增 大 时 所 发 生 的 情况 那样 ， 则 以 前 的 近 交 不 
会 消失 ， 而 是 保持 群体 大 小 增 大 以 前 的 状态 。 这 里 我 们 顺便 提 一 下 ， 因 为 它 在 以 后 还 需要 
提 到 ， 并 在 实践 中 经 常 是 重要 的 。 
BERME ΒΕ” πὲ MEX” EAF, XH: 


1 
AF =55 [3.7] 
于 是 等 式 [3.6] 可 重 写成 这 样 的 形式 ; 
F,=AF+(1-AF)F,-} [3.8] 
HEAP A) EE) AP 的 精确 意义 更 明显 : 
FF 
μπι [3.9] 


从 这 样 书写 的 等 式 中 ,我们 可 看 到 “ 增 量 ”AP 以 一 种 比例 增加 的 形式 来 度量 近 交 率 。 这 
是 一 个 世代 中 近 交 系数 的 增加 ， 相 对 于 为 达到 完全 近 交 还 需 走 的 距离 。 这 个 近 交 率 的 度量 
为 超越 理想 群体 的 有 限 简化 提供 了 一 条 便利 的 途径 ， 这 样 它 为 比较 不 同 交配 系统 的 近 交 效 
应 提供 了 一 种 方法 。 当 近 交 系数 以 AP 的 形式 来 表示 时 ， 等 式 [3.8] 对 任 一 交配 系统 都 


是 有 效 的 ， 不 局 限于 理想 群体 ， 虽 然 只 在 理想 群体 中 才 有 AF = 540 
到 目前 为 止 ， 我 们 做 的 不 过 是 将 一 代 中 的 近 交 系 数 与 上 一 代 的 关联 起 来 。 还 需要 把 等 
式 [3.8] 延伸 返回 到 基础 群体 ， 这 样 就 可 以 用 世代 数 的 形式 来 表示 近 交 系 数 。 这 很 容易 
做 到 ， 采 用 一 个 符号 P， 代 表 近 交 系数 的 余数 1 - P， 它 被 称 为 随机 交配 指数 。 用 C- 
P) 代替 等 式 [3.9] 中 的 下 ， 重 新 整理 导致 


Ρ 





p ΣΙ ΔΗ [3.10] 
因此 ， 随 机 交配 指数 在 每 一 世代 中 以 固定 比例 下 降 。 延 伸 回 到 上 -2 代 ， 给 出 : 
P, 2 
Pp ;= (1-AF) 
延伸 返回 到 基础 群体 则 给 出 ; 
ΡΞ(Ι- ΔΕ) Ρῃ [3.11] 


其 中 ，Po 为 基础 群体 的 随机 交配 指数 。 基 础 群体 被 定义 为 其 近 交 系数 为 0， 所 以 随机 交 
配 指数 为 1。 因 此 任 一 世代 中， 以 基础 群体 为 依据 的 近 交 系数 为 : 

F,=1-(1-AF)' [3.12] 
前 而 我 们 用 抽样 方差 的 观点 描述 了 离散 过 程 的 结果 。 现 在 让 我 们 用 近 交 率 和 近 交 系数 作为 
过 程 的 度量 再 去 看 一 看 这 些 结果 。 严 格 地 说 ， 我 们 仍 应 以 理想 群体 为 依据 ， 但 把 这 两 种 观 


点 同等 看 待 ， 一 般 还 是 有 效 的 ， 除 非 群体 大 小 在 亲 代 和 子 代 中 不 同 ,或 系 群 内 存在 非 随机 
交配 。 


a 一 一 一 -一 -一 


48 ΕΜΜΕΣΗ 


基因 频率 的 方差 


首先 ， 一 个 世代 中 基因 频率 变化 的 方差 ， 由 等 式 [3.1] 得 来 ,并 用 近 交 率 的 形式 表 
A, 成 为 : 


2 
Ga = Pe = pogoAF [3.13] 


书写 等 式 [3.13] 的 一 种 等 价 方式 是 用 一 个 世代 之 后 的 近 交 系数 和 基因 频率 方差 的 形式 来 
表示 。 它 表明 任何 数目 的 世代 之 后 亲缘 关系 都 是 相同 的 ， 因 此 t 代 后 : 

O° = Pogot; [3.14] 
可 以 看 出 等 式 [3.14] 与 没有 解释 就 给 出 的 等 式 .3.2] 是 等 价 的 。 用 等 式 [3.12] 和 


[3.7] 的 [1 - { 去) 代替 等 式 [3.14] 中 的 F, 便 得 出 等 式 [3.2]。 

对 离散 过 程 的 度量 ， 以 近 交 为 基础 比 以 基因 频率 方差 为 基础 更 有 用 ， 因 为 它们 可 以 同 
等 地 适用 于 任 一 平均 或 起 始 基因 频率 。 这 样 AP 表示 离散 率 ，F 则 表示 随机 漂 变 的 累积 
效应 。 


基因 型 频率 


让 我 们 接着 来 看 整个 群体 中 的 基因 型 频率 。 等 式 [3.5] 中 ， 用 基因 频率 方差 表示 的 

基因 型 频率 可 用 等 式 [3.14] 中 的 近 交 系数 来 重新 书写 。 例 如 ，Ae 和 的 频率 为 : 
(ο) - αὖ» o` = qo + pogoF 

用 这 种 方式 表示 的 基因 型 频率 列 人 表 3-1 的 左边 栏 中 。 正 如 以 前 解释 的 那样 ， 书 写 基因 型 
频率 的 这 种 方式 显示 了 纯 合 体 如 何 因 杂 合体 的 减少 而 增加 的 情况 。 近 交 的 观点 引导 我 们 对 
血统 同一 性 的 识别 意味 着 我 们 现在 可 以 在 ALA) 和 Α.Α, 基因 型 之 各 区 分 两 种 纯 合 体 : 同一 
纯 合体 和 独立 纯 合体 。 合 计 的 两 种 基因 型 之 间 网 一 纯 合体 的 频率 ， 根 据 定 义 就 是 近 交 系数 
F; 而 两 种 基因 型 之 间 的 商 数 是 与 起 始 基因 频率 成 比例 的 。 因 此 ，po 环 是 AA 同一 纯 合 
体 的 频率 ，goF 是 AA 同一 纯 合体 的 频率 。 剩 余 的 基因 型 ,包括 纯 合 体 和 杂 合 体 ， 携 带 
起 源 独 立 的 基因 ， 因 而 相当 于 从 整个 群体 中 随机 抽取 的 配子 对 。 因 此 ， 它 们 的 频率 是 哈 
迪 一 温 伯 格 频率 。 这 样 ， 由 近 交 观 点 看 ， 我 们 得 出 了 表 3-1 右边 栏 所 示 的 基因 型 频率 。 书 
写 基因 型 频率 的 这 种 方式 显示 了 如 何 把 纯 合 体 划 分 为 独立 起 源 的 纯 合 体 和 辐 一 起 源 的 纯 合 
何 。 表 示 基 因 型 频率 的 两 种 方法 的 等 价 性 可 由 它们 在 代数 学 上 的 和 同一 性 来 确证 。 两 种 方式 
同样 清楚 地 显示 了 条 合体 是 如 何在 频率 上 以 比例 于 1- Ε 的 值 而 下 降 。 

随机 交配 指数 ， 先 前 被 定义 为 P = 1- 下， 表示 了 一 个 亚 群 体 中 杂 合 体 的 频率 ， 相 当 
于 整个 群体 随机 交配 所 期 望 的 哈 迪 一 温 伯 格 频率 。 这 一 点 可 由 表 3-1 中 给 出 的 杂 合 体 的 频 
率 看 出 。 假 定 Η, Al Ηο 分 别 为 亚 群体 和 随机 交配 群体 中 杂 合 体 的 频率 。 那 么 Ho = 2pogo， 
H, =2pogo (1- F) = Ho (1 -下 ), 因 此 ,世代 :的 随机 交配 指数 为 : 


H, 
ΡΞΙ Fai [3.15] 


一 


. δ emae e ------ 
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表 3-1 其 两 个 等 位 基因 的 一 个 位 点 上 ， 以 近 交 系数 FF 表示 的 基因 型 频率 


起 始 近 交 引起 起 RR 
频率 的 变化 独立 的 闻 一 的 
Ay Ay pe + Poo E = pa (-F) + μού 


AJA 2 Pogo ~ 2pogoF =2pogo (1 — F} 








AzA αὖ + pogof =q ({- F) + gof 


当 一 个 实际 斜体 被 抽样 时 ， 唯 一 能 显示 它 是 一 个 亚 群 体 的 现象 就 是 杂 合体 的 缺少 。 于 
fe, 观察 到 的 杂 合体 频率 太 ， 相 当 于 哈 迪 一 温 伯 格 频 率 2p g, 给 出 随机 交配 指数 为 P = 


py P 和 4 为 整个 样本 中 观察 到 的 基因 频率 。 可 是 ， 需 要 谨慎 的 是 ， 这 样 计算 得 来 的 P 


值 只 能 认为 是 这 个 样本 的 描述 。 实 际 存在 的 所 有 亚 群 体 不 大 可 能 都 将 同等 地 出 现在 样本 
F, piw, REEERE, BU P 不 能 有 效 地 被 用 来 根据 等 式 『3.14] 估计 亚 群 体 之 间 的 
基因 频率 方差 。 

系 群 内 的 基因 型 频率 ”在 本 章 的 各 个 部 分 中 ,我们 者 假定 交配 在 系 群 内 蚌 随 机 的 ， 因 
此 任 一 系 群 内 的 基因 型 频率 是 与 该 系 群 中 基因 频率 的 哈 迪 一 温 伯 格 频 率 相称 的 。 可 是 已 经 
指出 ， 基 因 型 频率 实际 上 与 哈 迪 一 温 伯 格 期 望 值 稍 有 偏离 。 这 种 偏离 的 原因 是 传递 给 下 一 
代 的 基因 样本 由 两 个 独立 样本 组 成 ， 一 个 样本 是 雄性 亲本 的 ， 另 一 个 样本 是 肉 性 亲本 的 ， 
每 个 样本 中 都 有 个 基因 。 因 此 平均 而 言 ， 雄 性 和 内 性 亲本 的 基因 频率 有 所 不 同 。 肉 雄 
亲本 间 基 因 频 率 的 差异 导致 子 代 中 杂 合 体 过 多 ; 或 者 换 句 话说， 从 平均 基因 频率 计算 出 来 
的 期 望 值 太 低 。 将 适当 的 配子 频率 列 人 表 1-7 中 ,可 以 看 到 任 一 系 群 内 杂 合体 的 期 望 频率 


为 及 = 2p9 + FD, Ἀθὲ p 和 g 为 系 群 中 的 平均 基因 频率 ，D 为 肉 雄 亲 本 间 基因 频率 的 差 


异 ， 太 为 差异 平方 的 平均 值 。 因 为 万 = 0， 根 据 等 式 [3.4] HE, D=0,. WH σ᾽ WH 
个 大 小 为 N 的 二 项 样本 间 差 异 的 方差 ,其 大 小 为 2pg/N。 因 此 ， 系 群 内 杂 合 体 的 期 望 频 
率 为 : 


H = 2pq + pq/N=2pq(1+ 54) [3.16] 

(进一步 的 细节 见 Robertson, 1965), FAH RARER BAY, AER AIRE AR N 

ABR. SALE AE SB AR AS 7] PE A a O 0 el — 38 (A PO OR Se 
一 定 的 影响 。 

一 个 被 细 分 群体 的 整体 中 的 杂 合 体 总 频率 有 时 被 用 来 估计 群体 历史 上 的 近 交 量 ， 而 不 

仅仅 作为 现存 细 分 状态 的 一 种 描述 。 这 在 例 4.1 PET. WERDEN, HAN 


一 系 群 中 被 抽样 的 亲本 数量 已 知 ， 则 可 对 杂 合体 的 过 量 部 分 作 校正 。 用 等 式 [3.16] H H 
代替 等 式 [3.15] 中 Ho, TRH: 


ποπ [3.17] 


其 中 ， 为 杂 合 体 的 观察 频率 ，p Al 为 总 的 观察 到 的 基因 频率 ， 为 每 一 系 群 中 的 亲 
本 数 。 
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习 题 
求解 第 3 章 中 习题 时 ， 将 所 有 群体 作为 理想 群体 来 处 理 。 


3.1 鳄鱼 有 两 种 类 型 血红 蛋白 ， 这 由 一 个 位 点 上 两 个 等 位 天 因 a Hb. HR 
海岸 采取 的 鳃 鱼 样 本 得 到 下 面 3 种 基因 型 的 频率 : 
aa ab bb 总数 
130 763 1698 2591 
这 些 频 率 是 否 与 从 随机 交配 群体 中 抽取 的 样本 符合 ”关于 群体 的 繁殖 结构 ， 它 们 表明 
了 什么 ? 
数据 来 自 Moller, D. (1968) Hereditas, 60, 1-32. 
[解答 序号 : 3] 
3.2 “习题 3.1 所 述 的 鳃 鱼 可 依 其 耳 石 解剖 学 差异 区 分 为 师 个 明显 的 族 。 当 将 样本 分 
为 两 个 族 ， 称 “北冰洋 型 ”和 “海岸 型 ”时 ， 获 得 下 列 数据 ; 
aa ab bb 总 数 
北冰洋 型 23 250 946 1219 
海岸 型 127 513 752 137 


这 对 3.1 中 的 问题 进一步 曾 明 了 什么 ? 
[解答 序号 : 13] 
3.3 “如果 一 个 群体 在 每 一 世代 中 通过 20 对 亲本 随机 交配 来 保持 ， 那 么 5 代 、10 代 
之 后 其 近 交 系数 是 多 少 ? 
[解答 序号 : 23] 
3.4 假定 对 一 个 分 组 实验 ， 给 每 个 学 生 10 对 未 交配 的 果 蝇 (Drosophila), ΊΣ {118 
一 大 群 中 随机 抽 选 出 来 的 ， 该 群体 中 电泳 变异 型 以 0.3 的 基因 频率 出 现 。 然 后 每 个 学 生 随 
机 抽 选 10 对 果 蝇 作为 下 一 世代 的 亲本 来 保持 他 的 亚 群 体 。5 代 后 ， 每 个 学 生 通 过 来 自 后 
ARAY 20 个 果 蝇 样本 的 电泳 来 确定 他 自己 群体 中 的 基因 频率 。 发 现 的 平均 基因 频率 将 是 多 
少 ? 假定 所 有 学 生 都 能 正确 地 读 懂 凝 蒋 电 沪 结果， 那么 你 预计 会 发 现 学 生 们 估计 的 基因 频 
率 间 有 多 少 变异 ? 
[解答 序号 ; 33] 
3.5 ”如 果 将 习题 3.4 的 实验 中 由 学 生 统 计 的 3 种 基因 型 的 数目 加 在 一 起 ， 那 么 基因 
型 的 总 频率 是 多 少 ? 
[解答 序号 : 43] 
3.6 ”一群 小 鼠 由 18 个 系 群 组 成 ， 全 来 自 同一 个 基础 群体 ， 此 后 分 别 配 种 繁殖 。 它 
们 在 一 个 常 染 色 体 酶 位 点 Got - 1 上 具有 多 态 性 ， 该 位 点 有 两 个 等 位 基因 a 和 5。27 世代 
后 ， 根 据 该 位 点 基因 型 的 电泳 对 所 有 系 群 的 小 鼠 进行 分 型 ， 并 获得 如 下 数据 ， 
aa ab bb 总 数 
42 76 448 566 


由 这 些 数字 表明 的 近 交 系数 是 多 少 ? 


ΥΣ ΥΣ... 
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数据 来 自 Gamett, I (1973) ”爱丁堡 大 学 博 上 学 位 论文 。 
[解答 序号 : 53] 
3.7 假定 对 一 个 随机 繁殖 群体 进行 抽样 ， 获 得 一 种 蛋白 变种 的 基因 型 频率 如 下 : 
aa ab b 
0.34 0.52 0.14 
(1) 忽略 显著 性 问题 ， 这 些 频率 是 否 为 对 基因 型 起 作用 的 某 种 形式 的 选择 提供 了 证 
据 ? (2) 若 样本 中 的 个 体 为 4 对 亲本 的 后 代 ， 则 结论 将 作 怎 样 修改 ? 
[解答 序号 : 63] 
3.8 修改 等 式 13.16]， 使 之 像 家 畜 中 通常 情况 那样 ， 当 雄性 和 内 性 亲本 数目 不 同时 
能 适用 。 


[解答 序号 : 73] 
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为 了 简化 对 离散 过 程 的 描述 ， 上 一 章 中 我 们 把 注意 力 局 限于 理想 群体 ， 这 样 做 ， 我 们 
必须 指定 许多 限制 性 条 件 ， 而 在 实际 群体 中 很 少 能 满足 这 些 条 件 。 本 章 的 目的 是 使 上 一 章 
的 结论 适合 于 不 再 维持 强加 条 件 的 情形 ， 换 多 话说 ， 就 是 要 消除 较 严格 的 限制 ， 从 而 使 结 
论 更 接近 现实 。 限 制 条 件 有 两 类 ， 一 类 与 群体 的 繁殖 结构 有 关 ， 另 一 类 从 所 考察 的 因素 中 
排除 了 突变 、 迁 移 和 选择 。 我 们 将 首先 描述 偏离 理想 繁殖 结构 的 离 差 效 应 ， 然 后 考察 当 突 
变 、 迁 移 或 选择 同时 起 作用 时 离散 过 程 的 结果 。 


有 效 群 体 大 小 


如 果 繁 殖 结构 与 理想 群体 所 规定 的 不 相符 合 ， 那 么 仍 能 按照 基因 频率 的 方差 或 近 交 率 
来 评估 离散 过 程 。 这 可 以 用 相同 的 通用 方法 做 到 ， 并 不 涉及 新 的 原理 。 因 此 我 们 将 简要 地 
给 出 结论 而 不 作 详细 的 解释 。 这 个 问题 的 爹 面 综 述 见 Caballero (1994)。 要 处 理 偏离 理想 
繁殖 结构 的 任 一 特定 离 差 ， 最 方便 的 方法 是 以 繁殖 个 体 的 有 效 数 目 或 有 效 群体 大 小 Ν, 的 
方式 来 表示 。 如 果 个 体 按照 理想 群体 的 方式 繁殖 ， 则 这 就 是 产生 计算 抽样 方差 或 近 交 率 的 
个 体 数 。 例 如 ,假定 从 考虑 产生 同一 纯 合 体 的 概率 中 已 计算 出 一 特定 繁殖 结构 的 近 交 率 


AF。 在 理想 群体 中 ， 依 等 式 [3.7] AF = 2η. ΔΕ 与 群体 大 小 NN 有关。 有 效 大 小 以 同样 


方式 与 AF 有 关 ， 因 此 从 计算 的 AF 中 可 以 获得 有 效 大 小 ， 即 N. = 了 5。 这 样 ， 如 果 有 效 
数目 Ν, 代 蔡 实际 数目 W， 前 一 章 中 获得 的 所 有 结论 对 任何 繁殖 结构 都 是 有 效 的 ， 推 导出 
的 公式 都 可 以 应 用 。 当 繁殖 结构 已 知 时 ， 有 效 数 目 能 够 从 实际 数目 中 获得 ， 对 于 最 普遍 的 
偏离 理想 繁殖 结构 的 情况 ， 下 面 给 出 了 二 者 之 间 的 关系 。 精 确 的 表达 经 常 是 复杂 的 ， 但 在 
大 多 数 情形 下 ， 可 以 使 用 具有 足够 准确 度 的 一 种 简单 的 近似 。 重 要 的 是 要 注意 到 ， 在 这 些 
关系 中 ， 实 际 数目 N 是 繁殖 个 体 的 数目 ， 因 此 它 不 可 能 从 调查 中 获得 ， 除 非 不 同年 龄 组 
是 可 辨别 的 。 知 道 了 任何 繁殖 结构 的 有 效 群体 大 小 N,， 于 是 可 以 获得 近 交 率 为 : 
1 

ΔΡΞ2Ν [4.1] 

借助 前 一 章 的 公式 ， 从 ΔΡ 中 可 以 计算 近 交 的 任何 结果 。 
极 近亲 交配 的 排除 


两 性 生物 体 中 ， 自 体 受精 当然 是 不 可 能 的 。 在 人 类 中 同胞 交配 已 被 消除 ， 在 实验 动物 
和 家 冀 群 体 的 保持 过 程 中 也 经 常 有 意 避 免 同 胞 交配 。 可 是 ， 由 于 下 面 的 原因 ， 极 近亲 交配 
的 排除 对 近 交 率 并 未 造成 巨大 的 差异 。 极 近亲 交配 的 后 裔 比 关系 较 不 密切 交配 的 后 裔 具有 
较 高 的 近 交 系数 。 因 此 它们 的 存在 任何 时 候 都 会 增加 群体 的 平均 近 交 系数 。 但 它们 较 高 的 
近 交 不 是 永久 的 ， 随 机 交配 ， 它 们 本 身 很 可 能 与 关系 较 不 密切 的 个 体 进行 交配 ， 因 此 它们 
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高 于 平均 的 近 交 不 会 传递 给 其 后 窗 。 这 样 ， 极 近亲 交配 的 排除 ， 总 的 来 说 降低 了 平均 近 交 
系数 ， 但 它 对 近 交 累积 的 速率 没有 大 的 影响 。 排 除 的 效应 可 用 有 效 数目 大 致 进行 数量 化 ， 
结果 如 下 (Wright, 1969, p.212). 


排除 自体 受精 时 ， 
ΝΞΝῈΣ (近似) [4.2α] 
因此 ， 借助 等 式 [4.1] A: 
ΔΕ-Ι/(2Ν +1) (近似 ) [4.20] 
同胞 交配 也 排除 时 ， 
N.=N+2 (近似) [4.3α] 
和 AF=1/ (2N+4) (近似 ) [4.35] 


这 些 近似 值 在 计算 AF 时 只 产生 极 小 的 误差 ， 除非 N 很 小 ， 如 同 极度 近 交 的 情况 ;不 过 
需要 推导 ΔΕ 的 其 他 方法 ， 这 将 在 下 一 章 中 阐明 。 

雄性 和 雌性 数目 不 同 

在 家 养 和 实验 动物 中 ， 繁 殖 个 体 之 闻 两 性 经 常 不 等 地 出 现 ， 因 为 在 可 能 的 情况 下 ， 使 
用 较 少 的 雄性 和 较 多 的 肉 性 比较 经 济 。 可 是 ， 无 论 它们 的 相对 数目 是 多 少 ， 两 性 贡献 下 一 
世代 的 基因 是 相等 的 。 因 此 必须 分 别 计算 归 因 于 两 性 的 抽样 方差 。 因 为 抽样 方差 与 数目 的 
倒数 成 比例 ， 所 以 有 效 数目 是 两 性 数目 的 调和 平均 数 的 两 倍 。 它 是 调和 平均 数 的 两 倍 ， 因 
为 群体 大 小 是 N= Ns + Ny, Ἠ Na AUN, 分 别 是 雄性 和 雌性 的 数目 。 调 和 平均 数 是 1/ 
[ (ΝΟ +1/N)], 因此; 


1 1 1 σα 
N, TAN, ΖΝ, (近似 ) [4.4α ] 
ΑΝΝ. ιν 
=N, +N, (近似 ) {4.46 } 
于 是 近 交 率 为 : 
1 1 st 
απ} 《近似 ) [4.5] 


这 提供 了 足够 相近 的 近似 式 ， 除 非 ΝΑ 和 Ny 都 很 小 ， 如 同 极度 近 交 的 情况 一 样 。 应 当 注 
意 到 近 交 率 主要 取决 于 较 少 的 性 别 的 数目 。 例 如 ， 如 果 每 一 世代 中 都 用 很 大 的 不 定数 目的 
雌性 但 仅 用 一 个 雄性 来 保持 群体 ， 则 有 效 数 目 大 约 只 是 4。 


连续 世代 中 数目 不 等 
同 以 前 一 样 ， 任 一 世代 中 的 近 交 率 给 定 为 35。 如 果 世 代 间 数 目 是 变化 的 ， 那么 平均 


近 交 率 是 连续 世代 中 未 的 平均 值 有 效 数 目 是 每 一 世代 中 的 数目 的 调和 平均 值 。 这 样 ， 
在 :世代 的 整个 期 间 ， 


πη. ποὺς ] (近似 ) [4.6] 
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因此 ， 最 小 数目 的 世代 具有 最 大 的 影响 。 通 过 考虑 等 式 [3.6] 相应 指明 的 新 的 和 旧 的 近 
交 ， 可 以 看 出 其 理由 。 数 目 变 大 不 影响 以 前 的 近 交 ; 它 仅 仅 降 低 新 近 交 的 数量 。 因 此 ,在 
一 个 数量 波动 的 群体 中 ， 近 交 以 数量 变化 的 梯度 形式 而 发 展 ， 而 群体 目前 的 大 小 只 指明 目 
前 的 近 交 率 。 


家 系 大 小 的 非 随机 分 布 


这 是 偏离 理想 群体 繁育 体系 的 最 重要 离 差 。 它 的 后 果 经 常 是 致使 有 效 数目 低 于 实际 
的 ， 但 在 特定 情形 予 它 使 有 效 数目 大 于 实际 数 且 。 这 里 家 系 大 小 是 指 成 为 于 一 世代 繁殖 个 
体 的 一 个 个 体 的 后 裔 数 自 。 应 当 记 住 ， 理 想 群体 中 每 一 个 繁殖 个 体 给 下 一 世代 贡献 基因 或 
后 裔 的 概率 是 相等 的 。 后 裔 的 贡献 在 亲本 间 随 机 分 布 ， 家 系 大 小 因此 而 变化 。 在 实际 群体 
中 ， 因 为 亲本 生殖 力 和 其 后 裔 存活 力 不 同 ， 它 们 很 少 有 相等 的 贡献 后 裔 机 会 。 亲 本 间 的 这 
种 变异 导致 了 家 系 大 小 的 较 大 变异 ,并 产生 了 这 种 后 果 ， 即 下 一 世代 的 较 大 部 分 来 自 较 小 
数目 的 亲本 。 因 而 减少 了 有 效 数目 。 相 反 ， 通 过 特殊 的 繁殖 方法 ， 家系 大 小 的 变异 可 能 被 
降低 至 随机 数量 之 下 ,但 随 之 有 效 数目 增加 了 。 有 效 数 昌 与 家 系 大 小 变异 的 关系 简 述 
WF. 

这 里 将 注意 力 限 制 于 具有 稳定 大 小 和 肉 雄 个 体 数目 相等 的 群体 。 于 是 所 有 个 体 ， 无 论 
是 雄性 还 是 雌性 个 体 ， 其 平均 家 系 大 小 天 一定 为 2， 因 为 要 更 新 群体 ,平均 而 言 每 一 个 体 
必须 有 1 个 雄性 和 1 个 肉 性 后 裔 作为 于 一 -世代 的 亲本 。 像 理想 群体 中 的 一 样 ， 家 系 大 小 的 
随机 变异 产生 了 二 项 分 布 ， 除 非 Ν 非常 小 ， 否 则 它 与 泊 松 分 布 几乎 没有 差异 。 泊 松 分 布 
其 方差 等 于 平均 数 ， 因 此 当 亲 本 对 下 一 世代 贡献 机 会 相等 时 ， 家 系 大 小 的 方差 是 Vi = 天 = 
2。 由 于 生殖 力 差 异 或 其 他 原因 ， 当 亲本 对 下 一 世代 贡献 机 会 不 相等 时 ， 则 家 系 大 小 的 方 
差 大 于 2。 当 考虑 合子 是 同一 纯 合子 的 概率 时 ， 以 类 似 于 上 一 章 推导 近 交 增 量 的 方式 ， 可 
推导 出 家 系 大 小 的 方差 影响 有 效 数 目的 方式 。 于 是 可 从 近 交 率 中 获得 有 效 数 目 。 这 导致 的 
关系 近似 为 : 

αρ 《近似 ) [4.7] 
对 V, =2 的 理想 群体 ， 这 简化 成 六. = NW。 当 两 性 的 V, 相同 时 ， 等 式 [4.7] 中 的 关系 适用 
于 一 雄一 上 肉 的 交配 。 如 果 雄 性 能 和 一 个 以 上 的 肉 性 交配 ， 则 雄性 和 上 肉 性 的 V, 很 可 能 不 同 。 
于 是 有 效 数 和 目 由 于 式 给 出 : 





AT [4.8] 
其 中 ，Vi 和 和 Vy 分别 为 雄性 和 肉 性 家 系 大 小 的 方差 (Hih，1979)。 

大 于 随机 数量 的 家 系 大 小 的 变异 νι, Æ Ν, 小 于 NN 的 两 个 最 重要 的 原因 之 一 ， 另 一 个 
原因 是 随 世 代 发 生 的 数目 变异 。 可 采用 几 种 不 同方 法 来 估计 NAN 比率 。 对 102 个 动 植物 
物种 的 192 个 估计 值 的 综述 〈Frankham，1995) 表明 ， 估 计 值 变化 巨大 ， 从 太平 洋 牡 是 的 
10-5 变 化 到 人 类 的 0.99。 已 注意 到 由 Ν, 小 于 NN 的 原因 引起 的 一 些 变异 ， 也 获得 了 由 总 数 
如 何 引 起 的 一 些 变异 。w。/ 的 所 有 估计 值 的 平均 值 是 0.34， 但 考虑 全 部 因素 的 估计 值 
均值 仅 为 0.1， 这 比 预期 的 低 得 多 。 甚 至 在 物种 内 估计 值 也 广泛 变化 ， 部 分 地 取决 于 估计 
FE. Pl, REREH, N/N 从 0.03 变化 到 0.90， 均 值 0.30; 在 人 类 中 ， 它 从 0.34 
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变化 到 0.99, HIE 0.55. 
最 低 程 度 的 近 交 


经 常 希望 用 最 低 可 能 的 近 交 来 保持 实验 动物 种 群 。 尽 可 能 多 地 增加 繁殖 个 体 数 N 并 
不 是 可 做 到 的 唯一 事情 。 通 过 对 作为 亲本 个 体 的 选择 能够 减少 家 系 大 小 的 方差 从， 使 
其 低 于 随机 数量 ， 从 而 增加 有 效 数 目 。 如 果 从 所 有 家 系 选 出 的 个 体 数 相等 ， 那 么 家 系 大 小 
没有 变异 ， 即 WV = 0。 代 人 等 式 [4.7] 看 出 有 效 数 目 近 似 地 变 为 N = 2N。 精 确 的 关系 
是 : 

N,=2N-1 [4.9] 

ἘΞ ΠΕ EA ARAN RS Ef. πὶ [4.9] 适用 于 由 相同 数目 的 雄 肉 所 繁殖 
的 群体 。 于 是 ， 家 系 大 小 相等 意味 着 从 每 一 对 亲本 的 后 毅 中 选择 两 个 个 体 。 

如 果 两 性 数目 不 等 ， 通 过 从 每 一 公 瘟 后 商 中 选 出 一 个 雄性 以 及 从 每 一 十 冀 后 裔 中 选 出 
一 个 雌性 作为 亲本 可 以 使 家 系 大 小 的 方差 变 为 0。 这 样 ， 近 交 率 由 下 列 公 式 给 出 (Gowe， 
Roberson 和 Latter，1959); 
ΤΑΝ; [4.10] 
HP, Na 和 Fr 2} BN Ay REE AE ME FR A BOSE PB, F HME EELE, 

BE Be UT FE ON Vr Ma ae LRM, MELE APA SS RRA, KER TE 
交 的 最 初 增加 ， 但 随后 的 近 交 率 几 乎 没有 减少 。 其 理由 先前 已 做 过 解释 ， 等 式 [4.3α] 
给 出 了 排除 自体 受精 和 同胞 交 屿 的 有 效 群 体 大 小。 如 果 故 意 地 使 家 系 大 小 相等 ,那么 以 免 
近亲 交配 不 能 实现 近 交 率 的 进一步 减少 (Robinson 和 Bray，1965)。 避 免 近 亲 间 交配 的 让 要 
优点 是 使 近 交 率 在 世代 闻 较 稳定 ， 并 使 个 体 的 近 交 系数 在 世代 内 较 一 致 。 


HREE 


EXKZRARAKAPURRE YS, URBAN TERE, AERAR 
存 的 个 体 都 处 于 不 同 的 年 龄 以 及 它们 生活 周期 的 不 同 有 阶段 。 而 且 , 个 体 在 寿命 长 度 方面 不 
同 ， 继 而 它们 繁殖 的 机 会 也 不 同 。 因 此 ， 终 生 寿 命 的 差异 加 上 生殖 力 的 差异 增加 了 家 系 大 
小 的 方差 ， 寿 命 较 长 的 个 体 比 寿命 较 短 的 个 体 有 更 多 的 机 会 给 下 一 代 贡 献 后 窗 。 等 式 
[4.7] 或 [4.8] 涉及 了 对 N, 的 影响 。 可 是 ， 在 回答 每 个 世代 总 数 是 多 少时 有 “个 问题 ， 
即 等 式 [4.7] 中 的 六 是 多 少 。 只 要 群体 有 一 个 稳定 的 年 龄 结构 ， 就 可 以 用 下 列 方法 求 出 
每 世代 总 数 。 我 们 需要 知道 在 一 个 特定 时 间 间 隔 内 出 生 的 个 体 数 ， 这 个 间隔 可 以 是 一 年 或 
任 一 适宜 的 一 段 时 间 。 这 个 数 自 是 由 时 间 间 隔 定义 的 区 组 (cohort) 大 小 。 区 组 大 小 Ν, 18 
REN, = Nr/E 与 任何 时 间 上 的 存活 总 数 wr《〈 即 调查 计数 ) 相关 ， 其 中 Ε 是 平均 寿命 或 死 
亡 时 的 平均 年 龄 ， 以 定义 区 组 的 特定 时 间 间 隔 单 位 来 表示 (I Emigh 和 Pollak，1979)。 我 
们 还 需要 知道 以 特定 时 间 间 隔 为 单位 的 世代 长 度 LI， 志和 代 长 度 是 后 诊 出 生 时 双亲 的 平均 年 
龄 。 于 是 每 世代 总 数 是 w = N. 工 ,每 世代 有 效 数 自由 下 式 近 似 给 出 (Hl，1979): 


τν CEM) [4.11] 
其 中 ，V 是 所 有 原因 引起 的 家 系 大 小 的 方差 。 如 果 雄 性 和 雌性 在 数量 上 或 世代 长 度 


AF= 





ee - 
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上 上 不同， 家畜 中 经 常 是 这 种 情形 ， 则 必须 以 Hill (1979) 说 明 的 方式 来 修改 等 式 [4.11]。 
美国 人 群 的 有 效 数 目 已 被 估计 为 N. = 0.41Nr， 但 比率 可 能 在 某 种 程度 上 低 于 这 个 值 ， 
因为 估计 值 没有 考虑 生殖 力 变异 的 所 有 可 能 的 来 源 (Emigh 和 Pollak, 1979), 


例 4.1 

RAD RRM (Garnett 和 Falconer，1975， 未 发 表 ) 将 用 来 例证 本 章 和 前 一 章 
中 推导 的 几 个 公式 的 应 用 。 而 且 ， 分 别 经 方差 和 近 交 方法 计算 有 效 群 体 大 小 ， 我 们 还 能 检 
验 理论 的 有 效 性 。 群 体 由 18 个 系 群 组 成 ， 所 有 系 群 都 起 源 于 同一 个 随机 交配 的 基础 群体 ， 
每 一 世代 都 用 8 对 亲本 通过 最 小 近 交 来 保持 所 有 系 群 (Falconer，1973)。 每 一 系 群 中 数据 
由 5 个 多 态 酶 位 点 上 的 基因 和 基因 型 频率 组 成 。 酶 位 点 列 于 表 4-1。 所 有 位 点 上 都 有 两 个 
等 位 基因 ; 所 有 杂 合体 都 是 可 喇 别 的 并 且 可 通过 计数 获得 基因 频率 (等 式 [1.1])。 在 第 
27 世代 、 确 定 所 有 亲本 的 类 型 ， 因 此 在 此 时 能 无 机 误 地 确定 基因 频率 。 对 每 一 位 点 都 计 
算 了 18 个 系 群 间 的 基因 频率 方差 。 表 4-1 给 出 了 每 一 位 点 的 平均 基因 频率 9、 基 因 频 率 


HO. 以 及 整个 群体 中 朵 合体 的 总 频率 万 。 没 有 理由 认为 基因 频率 不 同 于 其 基础 群体 的 
值 ， 因 此 对 于 计算 都 假定 go = 了 。 
要 进行 的 计算 有 : (1) 有 效 群体 大 小 NN,， 从 亲本 数 N 和 繁殖 结构 中 获得 ; (2) HR 


系数 ， 来 自 基因 频率 方差 G, RGR 1-27 MRA FÉN; (3) 1-21) F 
来 自 杂 合体 频率 H, REN ΓΗ Εο 
1. 对 于 8 对 亲本 ， 玉 = 16。 当 最 小 近 交 【〔 耻 =0) 时 ， FX [4.9] 给 出 N,=2N-1= 


31, FA [4.1] 给 出 AF = 57 = 0.0161, ÆA [3.12] ## F=1-(1-0.0161)” = 


0.355. RAV, =0， 这 些 期 望 值 才能 获得 。 实 际 上 一 些 交 配对 不 可 避免 地 会 不 育 ， 因 此 
V, 不 会 等 于 0， 从 而 N, 将 低 于 31。 


2.F 通 过 等 式 [3.14] 与 0, 相关 联 。 以 位 点 Dip - 了 为 例 ，F = σ/ρα-ο.0Π/ 
(0.236 x 0.764) =0.427, 每 一 位 点 给 出 一 个 独立 的 下 估计 值 。 它 们 在 表 中 标题 为 FF (2) 
的 栏 中 给 出 。 平 均值 是 下 =0.378。 根据 这 个 Ε 的 平均 估计 值 ， 我 们 从 等 式 [3.12] TR 
FERE AP, 9435, (1 -AF) ξι- F, εΞ21 HH AF =0.0174。 通 过 等 式 


[4.1] MAF 中 可 以 算出 有 效 群体 大 小 NN,。 这 给 出 Ν, = sap 8-70 


3. 在 所 有 系 群 中 ， 对 相等 数目 的 个 体 进行 了 归 类 ， 因 此 可 从 杂 合 体 总 频率 百 来 估计 
F。 这 可 以 通过 等 式 [3.15] 做 到 ,但 每 一 系 群 亲本 数 足够 小 ， 从 而 不 能 忽略 期 望 的 雄性 
和 上 峻 性 基因 频率 出 现 差异 的 机 会 。 等 式 [3.17] 考虑 到 了 这 个 因素 ， 它 给 出 (1- =H/ 
[2m 1+ 5,7) ]_ E2 Dip -1 为 例 ，(1- F) =0.240/ (2x0.236 x 0.764 x 1.03125) = 
0.646, F=0.354, MH, 每 一 位 点 给 出 一 个 独立 的 下 估 计 值 ， 这 在 标题 为 下 (3) HH 
中 给 出 。 用 与 上 面 计算 2 相同 的 方法 从 中 中 来 计算 AR 和 及， 这 些 值 列 入 表 的 底部 。 

还 可 以 用 另 一 种 方法 《 即 下 一 章 要 说 明 的 方式 )， 从 谱系 记录 中 计算 近 交 系数 。 这 是 
一 种 精确 的 计算 ， 因 为 它 以 实际 交配 产生 的 同一 纯 合 体 概 率 为 基础 。 对 每 一 系 群 都 进行 了 
计算 ， 平 均值 是 F =0.379, XH AF =0.0175 和 N,=28.6, N, RBM) 与 N, (8 


Teer Co- 
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的 ) 的 比率 是 28.6/31 =0.92，N,，( 获 得 的 ) 与 六 的 比率 是 28.6/16 = 1.79。 比 较 表 底部 
显示 的 Ν, 的 3 个 估计 值 ， 我 们 看 到 来 自 基因 频率 方差 的 和 来 自 杂 合体 频率 的 估计 值 与 谱 
系 的 相当 符合 。 可 能 会 注意 到 ， 如 果 对 雄性 和 潍 性 的 不 等 基因 频率 来 作 校 正 ， 则 来 自 亲 合 
体 频 率 的 Ν, 的 估计 值 是 32.7 而 不 是 30.3。 


R41 根据 小 时 实验 数据 对 若干 参数 的 推导 计算 








位 点 q σι H F(2) F(3) 
Dipi 0.764 0.077 0.240 0.427 0.355 
{4-1 0.370 0.102 0.301 0.438 0.374 
Gpi-l 0.297 0.072 0.283 0.345 0.343 
Gpd-I 0.215 0.042 0.253 0.249 0.273 
Gor-2 0.141 0.052 0.134 0.429 0.464 
平均 值 0.378 0.362 
方法 Ε ΔΕ N, 
1. 根据 繁殖 结构 预测 0.355 0.0161 3. 
2. 基因 频率 方差 , σ᾽ 0.378 0.0174 28.7 
3. ΑΛΑ, H 0.360 0.0165 30.3 
4. 谱系 0.379 0.0175 28.6 
突变 、 迁 移 和 选择 


本 章 和 前 一 章 到 目前 为 止 给 出 的 离散 过 程 描述 是 以 没有 突变 、 迁 移 和 选择 等 系统 过 程 
为 条 件 的 ， 所 以 它 与 实际 群体 的 关联 是 有 限 的 。 因 此 ， 现 在 让 我 们 考虑 离散 和 系统 过 程 联 
合作 用 时 的 效应 。 正 如 我 们 在 第 2 章 看 到 的 ， 系 统 过 程 倾向 十 使 基因 频率 以 特定 的 值 达到 
稳定 平衡 点 ， 这 些 特 定 值 对 处 于 相同 条 件 下 的 所 有 群体 都 是 相同 的 。 与 之 相反 ， 离 散 过 程 
倾向 于 使 基因 频率 远离 这 些 平衡 值 ， 如 果 这 种 趋势 不 被 系统 过 程 所 阻止 ， 则 最 终 离 散 过 程 
将 导致 所 有 基因 在 大 小 有 限 的 所 有 群体 中 要 么 被 固定 要 么 被 玉 失 。 当 基因 频率 距 这 个 平 稀 
值 的 离 差 愈 大 ， 系 统 过 程 使 基因 频率 朝 这 个 值 变 化 的 趋向 就 愈 强烈 。 由 于 这 个 原因 ， 存 在 
一 个 平衡 点 ， 在 这 一 点 上 系统 过 程 阻 止 了 基因 频率 的 离散 。 于 是 ， 亚 群体 之 间 存 在 一 定 程 
度 的 分 化 ， 只 要 条 件 保持 不 变 ， 这 种 分 化 就 保持 不 变 。 因 此 ， 间 题 是 要 找 出 已 达到 这 种 平 
衡 状态 时 在 一 个 细 分 群体 的 各 个 系 群 之 间 的 基因 频率 分 布 。 但 是 应 当 注意 ， 条 件 改变 之 
后 ， 一 个 群体 达到 平衡 状态 可 能 要 花费 一 个 相当 长 的 时 间 ， 因 此 推导 出 的 分 布 只 能 近似 地 
适用 于 实际 群体 。 解 答 在 数学 上 是 复杂 的 , 将 只 给 出 主要 结论 。 更 详细 的 描述 ， 见 Cow 
(1986). 


非 频 发 中 性 突变 


在 DNA 序列 水 平 上 ， 因 为 在 一 给 定 核 背 酸 上 相同 突变 发 生 一 次 以 上 的 概率 很 小 ， 因 
此 将 罕 变 考虑 为 非 频 发 的 是 合理 的 ; 即 ， 在 每 一 个 位 点 上 都 有 可 潜在 发 生 的 数目 无 穷 大 的 
有 效 帘 变 。 这 是 突变 的 无 穷 等 位 基因 模型 ， 其 结果 是 一 种 突变 在 一 个 群体 中 只 出 现 一 次 。 
首先 我 们 将 简要 考察 罕见 突变 的 最 终结 果 ， 这 种 突变 对 于 适合 度 来 说 是 有 效 的 ， 中 性 
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的 。 这 类 突变 体 的 最 终结 果 形成 了 分 子 进化 的 中 性 理论 基础 ，Kimura (1983) 对 此 给 予 了 
一 个 全 面 的 考察 。 常 染色 体位 点 上 的 每 一 个 突变 体 只 有 一 半 的 机 会 在 下 一 代 中 存活 ， 并 且 
大 部 分 突变 体 在 几 个 世代 之 后 就 消失 了 ， 这 一 点 在 第 2 章 已 有 解释 。 可 是 ， 少 数 突变 体 将 
存活 下 来 ， 并 且 通 过 离散 过 程 在 群体 中 分 散 开 来 。 其 中 一 些 突 变 体 后 来 消失 了 ,但 有 一 些 
将 最 终 被 固定 。 在 早期 世代 中 由 突变 产生 的 一 个 新 等 位 基因 的 固定 被 称 为 “等 位 替代 ”。 
在 一 特定 位 点 上 发 生 等 位 替代 的 机 会 是 多 少 ? 在 六 个 个 体 的 一 个 二 倍 体 群 体 中 ， 有 2W 个 
等 位 替代 位 点 的 代表 (representatives)， 当 没有 选择 时 ， 它 们 当中 的 一 个 最 终 被 固定 。 因 


此 ， 任 一 特定 基因 被 固定 的 机 会 是 区 。 用 u 表示 所 讨论 位 点 的 中 性 突变 率 ， 即 在 任 一 世 


代 中 出 现 由 突变 产生 的 一 个 新 的 中 性 等 位 基因 的 概率 。 假 定 每 一 个 新 的 突变 体 开 始 只 有 一 
个 拷贝 ， 那么 这 个 位 点 上 新 突变 体 的 总 数 为 2We。 单 独 对 每 一 个 突变 体 ， 固 定 的 机 会 是 


σης 因 此 ， 一 个 或 另 一 个 新 突变 体 被 固定 的 概率 是 2Nu x oly = ας BRIE TELE “ΕΙΝ 


RE -个 位 点 上 出 现 的 等 位 替代 概率 ， 它 简单 地 等 于 所 讨论 位 点 上 每 个 世代 的 突变 率 。 为 
了 一 起 获得 所 有 位 点 上 的 替代 率 ， 我 们 使 w 等 于 每 一 配子 的 中 性 突变 率 ， 即 任 一 位 点 上 
携带 一 个 新 的 中 性 突变 体 的 配子 频率 。 为 什么 等 位 替代 率 与 群体 大 小 无 关 ， 其 理由 是 ,在 
一 个 较 大 的 群体 中 较 大 数目 的 新 突变 体 被 较 小 的 个 体 存活 机 会 所 平衡 了 。 

当然 ， 根 据 新 突变 体 是 有 利 的 还 是 不 利 的 ， 选 择 可 增加 或 减少 男 定 的 机 会 。 预 计 相 当 
多 的 突变 体 是 有 害 的 而 不 是 有 益 的 。 一 个 有 害 突变 体 引 起 等 位 替代 的 机 会 是 多 大 ? BUA 
样 的 推导 ， 这 等 于 “有 效 中 性 ”等 位 基因 的 突变 率 ; 按照 Kimua (1983) 的 描述 ， 一 个 
“有 效 中 性 ”等 位 基因 是 在 = 0 ( 即 严格 中 性 ) 至 * = 5 六 范围 内 取 值 ， 具 有 不 利于 自身 
的 选择 系数 s 的 一 个 等 位 基因 。 因 此 ， 有 效 中 性 取决 子 有 效 群 体 大 小 ， 对 一 个 有 效 中 性 等 
位 基因 来 说 ,乘积 Νις 小 于 十 。 

预计 一 些 有 害 突变 体 因 随 机 漂 变 而 被 固定 ， 这 意味 着 经 过 长 时 间 所 有 群体 必须 倾向 子 
降低 自然 适合 度 ， 除 非 决 定 适 合 度 的 条 件 改 变 了 或 者 下 降 被 有 利 突 变 体 的 出 现 和 固定 所 平 
WT (IL Kimura，1983，p.248)。 这 个 预测 具有 重要 的 实际 结果 。 实 验 动 物 的 近 交 系 可 通 
过 兄妹 交配 来 保持 ,其 有 效 群 体 大 小 大 约 为 2.5 (等 式 [4.2e])。 因 此 有 害 突变 体 其 选择 
系数 达到 大 约 20% 时 就 会 被 固定 ， 随 之 而 来 繁殖 适合 度 的 损失 是 巨大 的 ， 除 非 通过 强烈 
的 人 工 选择 抵消 它 ;， 有 利 突变 体 极 其 稀少 以 致 不 能 抵消 小 群体 中 适合 度 的 损失 。 有 right 和 
Kerr (1954) HRI (Drosophila) 的 一 个 实验 例 示 了 小 群体 中 一 个 有 害 基因 的 固定 。 
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频 发 突变 和 迁移 可 以 放 在 一 起 处 理 ， 因 为 它们 以 相同 的 方式 改变 基因 频率 。 再 次 考察 
一 个 细 分 为 很 多 系 群 的 群体 ， 所 有 系 群 的 有 效 大 小 为 凡 ; 用 每 一 系 群 每 一 世代 的 部 分 繁 
AME m， 表 示 随 机 来 自 所 有 其 他 系 群 的 迁 和 者。 用 w 和 w 表示 一 个 位 点 上 两 个 等 位 基因 
之 间 两 个 方向 的 突变 率 。 当 一 方面 的 离散 与 男 一 方面 的 迁移 和 突变 之 间 达 到 平衡 时 ， 亚 群 
体 之 间 离 散 的 状态 可 以 如 下 的 近 交 系数 表示 : 


1 sap 
P= aN Cae oF πι) +1 (近似 ) [4,12] 
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如 果 平 均 基 因 频 率 已 知 ， 那 么 通过 代入 等 式 [3.14] 的 0。= Fp4， 可 以 按 基因 频率 方差 
表示 离散 状态 。 

图 4-1 显示 了 对 应 于 F 的 4 个 平衡 值 的 基因 频 
率 理论 分 布 。 这 些 分 布 在 一 般 形 式 上 类 似 于 图 3-4 8 
示 的 、 没 有 突变 和 迁移 的 群体 在 近 交 过 程 期 间 所 经 
历 的 分 布 。 突 变 或 迁移 的 效应 被 认为 是 在 某 一 值 点 
上 离散 过 程 中 止 ， 该 值 点 相应 于 F 或 亚 群 体 问 基因 


频率 方差 ov 。 这 里 主要 差别 是 ， 如 果 FF 超过 0.33, 
当 所 有 基因 频率 包括 固定 都 是 同样 地 可 能 时 ， 分 布 
变 成 了 了 U 形 , 更 多 的 亚 群 体 处 于 极端 基因 频率 ， 较 
少 的 亚 群体 处 于 中 间 基 因 频 率 。 其 原因 是 ， 在 发 生 
突变 或 迁移 时 任 一 系 群 中 的 固定 都 不 是 永久 的 。 
为 了 明白 等 式 [4.12] 和 图 4-1 的 分 布 意义 , 让 | 
我 们 考虑 这 些 问题 : 如果 突 变 率 已 知 但 没有 迁移 ， 
那么 群体 在 怎样 的 F 值 上 稳定 ? WARE, BES 
少 迁移 才能 产生 所 显示 的 分 布 ? 为 此 目的 ， 把 等 式 
[4.12] 作为 N. = ρε gem) PEE HE 


4F(utv+m 图 4-1 当 离散 过 程 与 突变 或 迁移 相 
用 通常 的 突变 率 w+ v=10、m=0 以 及 对 应 于 图 ”平衡 , 且 平 均 基因 频率 为 0.5 时 , 亚 群 


4-1 最 小 离散 分 布 的 ΕΞ0.005 代入 该 表达 式 。 这 给 。 体 之 间 基因 频率 的 理论 分 布 

WN, =5x106， 这 意味 着 在 被 突变 稳定 以 前 ,在 ΕΞ 垂直 轴 是 概率 ,与 图 3-4 的 相同 。 曲 线 指示 
0.005 的 范围 内 ， 将 分 化 为 大 小 为 5 百 万 的 亚 群 体 。 的 离散 状态 由 图 中 的 FREH, Nm ΘΒ 
较 小 的 亚 群 体 将 进一步 分 化 。 例 如 ， 对 应 于 下 = 是 每 个 世代 迁移 者 的 数目 , 正 像 正文 中 解释 
0.333 的 均匀 分 布 将 分 化 达到 大 小 为 75 000 kappe ΟΡ Wrigu, 1951). 

体 ， 对 很 多 物种 ， 可 能 是 大 多 数 ， 就 亚 群 体内 随机 交配 的 亚 群 体 来 说 ， 甚 至 这 是 一 个 不 合 
实际 的 巨大 规模 。 因 此 ， 结 论 是 频 发 突变 作为 延缓 或 阻止 由 随机 漂 变 引起 的 亚 群 体 分 化 的 
一 个 因 于 是 可 以 忽略 不 计 的 。 可 是 ， 迁 移 则 很 不 相同 。 用 w+ = 0 重新 整理 等 式 [4.12], 


给 出 P= LT。 因 此 ， 离 散 状态 取决 于 乘积 Nm， 它 是 每 个 世代 迁 入 者 的 实际 数目 ， 
而 与 群体 大 小 无 关 。 这 个 结论 开始 可 能 显得 似乎 不 合理 ， 若 注意 到 较 小 群体 比较 大 和 群体 需 


要 较 高 的 迁 入 率 来 保持 相同 的 离散 状态 便 可 以 理解 这 个 结论 了 。 代 入 对 应 于 图 4-1 中 分 布 
的 五 值 就 得 出 进入 图 中 的 Nm Wi. 例如， 每 两 个 世代 一 个 迁 入 者 的 平均 值 


( wm = 十) 就 是 以 保持 对 应 于 F =0.333 的 基因 频率 的 平坦 分 布 。 结 论 是 很 小 数目 的 迁 入 


者 就 可 阻止 由 随机 漂 变 引起 的 很 大 分 化 。 为 什么 突变 和 迁移 的 效应 差异 如 此 大 的 原因 与 第 
2 章 指出 的 相同 : 实际 突变 率 远 远 小 于 实际 迁移 率 。 

前 面 考虑 的 迁移 所 涉及 的 情形 被 称 为 “ 岛 模型 "。 它 描绘 了 一 个 不 连续 的 群体 ， 任 一 
亚 群 的 迁 人 者 都 有 相等 的 概率 来 自任 何其 他 亚 群 。 一 个 更 实际 的 模型 是 “ 邻 域 模 型 ”或 
“ 诬 离 隔离 ”。 群 体 被 描绘 为 连续 分 布 在 居住 的 地 域 上 ,但 被 个 体 在 出 生 和 繁殖 之 间 移 动 的 
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和 有限 距 离 细 分 为 “ 邻 域 "。 邻 域 就 是 一 个 区 域 ， 在 该 区 域内 交配 是 有 效 随机 的 ， 这 相当 于 
一 个 亚 群体 。 可 是 ， 基 因 频 率 在 地 域 之 间 的 邻 域 间 连 续 变 化 。 因 为 邻 域 的 迁 入 者 来 自 邻 近 
的 通常 比 来 自 较 远 的 更 多 ， 所 以 迁 人 者 基因 频率 的 差异 要 小 于 岛 模型 中 迁 人 者 的 。 因 此 迁 
移 在 抵消 随机 漂 变 方面 就 不 那么 有 效 ， 邻 域 模型 导致 的 结论 是 : 如果 邻 域 中 有 效 数目 数量 
级 为 20， 则 将 产生 巨大 数量 的 局 部 分 化 ， 如 果 数 量 级 为 200， 则 产生 中 等 数量 的 局 部 分 
化 ， 如 果 数 量 级 大 于 1 000 左右 ， 所 产生 的 局 部 分 化 则 可 忽略 不 计 。 

选择 

对 一 个 大 群体 内 的 一 个 位 点 施加 选择 ， 当 选择 有 利 十 杂 合 体 时 ,可 使 基因 频率 以 中 间 
值 达 到 平衡 ， 当 选择 被 突变 平衡 时 ， 可 使 基因 频率 以 低 值 达 到 平衡 。 离 散 过 程 倾向 于 使 基 
因 频 率 偏 离 其 平衡 值 。 这 降低 了 群体 的 平均 适合 度 ， 因 为 处 于 平衡 时 负荷 最 小 ， 而 且 一 些 
亚 群 体 的 有 害 等 位 基因 甚至 可 能 被 固定 。 基 因 频 率 偏离 平衡 值 越 远 ， 选 择 的 效果 就 越 强 。 
因此 ， 选 择 和 随机 漂 变 的 对 抗 作用 达到 平衡 时 ， 在 平衡 点 处 亚 群 体 间 基 因 频 率 有 一 个 稳定 
的 分 布 。 这 时 问题 是 :借助 它们 与 最 佳 基因 频率 的 随后 离 差 ， 亚 群体 必须 多 小 才能 产生 可 
察觉 的 分 化 ? 下 面 说 明 的 情形 必 将 足够 回答 这 个 问题 ， 但 要 理解 突变 、 选 择 和 离散 的 联合 
效应 ， 读 者 必须 查阅 其 他 原始 资料 。 

首先 考察 有 利于 杂 合 居 的 选择 。 效 果 取 决 于 平衡 的 基因 频率 。 当 两 个 纯 合 体 处 于 相等 
的 劣势 ， 因 而 平衡 的 基因 频率 为 0.5 时 ， 基 因 频 率 的 分 布 看 起 来 大 致 像 图 4-1 中 的 那样 。 
在 Ν,Ξ 1 000 的 亚 群 体 中 ， 通 过 不 利于 两 个 纯 合 体 的 选择 系数 * =0.1 可 以 达到 相应 于 F= 
0.005 的 最 小 离散 的 分 布 。 更 大 的 离散 将 需要 较 少 的 选择 或 较 小 的 检 体 。 具 有 相当 数量 固 
定 的 最 大 离散 分 布 将 大 致 需要 s =0.01 和 N= 100。 因 此 ， 对 于 杂 合 体 的 选择 不 允许 大 量 
的 随机 漂 变 ， 除 非 选择 很 弱 (41 1% ) 或 群体 规模 很 小 (大 约 100}。 可 是 ， 如 果 平 衡 基 
因 频 率 不 是 0.5， 选 拌 在 阻止 随机 漂 变 中 就 不 那么 有 效 。 当 平衡 基因 频率 大 约 高 于 0.8 或 
低 于 0.2 时， 选择 实际 上 吉 速 了 随机 漂 变 (Roberison，1962) 。 其 原因 是 那 时 一 个 纯 合 体 比 
男 一 个 的 适合 度 大 得 多 ， 选 择 增加 了 适合 度 较 强 的 纯 合 体 被 固定 的 概率 。 

下 面 考 察 不 利于 一 个 隐 性 等 位 基因 的 选择 因 频 发 突变 而 平衡 的 情形 。 这 是 很 难说 明 
的 ， 因 为 对 于 选 拌 系数 的 实际 值 ， 平 衡 基 因 频 率 会 非常 低 ， 分 布 被 挤 拢 到 接近 g =0 的 极 
限 情 形 。 图 4-2 显示 了 平衡 基因 频率 大 约 为 9 = 0.2 时 很 弱 选 择 下 的 3 种 稳定 分 布 ， 认 为 
两 个 方向 上 的 突变 率 相同 ， 选 择 系 数 * 是 突变 率 的 20 倍 。 如 果 我 们 假定 突变 率 为 10-5， 
那么 =20x 10-”， 分 布 涉及 的 群体 大 小 是 (a) 250000. (b) 25 000 和 (ο) 2500。 同 样 
结论 还 是 ， 选 树 不 允许 大 量 的 随机 漂 变 ， 除 非 选 择 很 弱 或 群体 规模 很 小 。 随 机 漂 变 的 大 小 
大 约 取决 于 群体 大 小 和 选择 系数 的 乘积 ws， 图 4-2 中 3 种 分 布 对 应 的 N。s 值 分 别 等 于 
50. 5Ἠ] 0.5. 


ΕΒ ἠδ ΕΕΚ PPL Ae 


已 描述 了 离散 过 程 和 它 的 理论 结果 ， 现 在 我 们 可 以 转向 更 实际 的 问题 ， 即 这 些 结果 在 
自然 群体 中 实际 能 见 到 多 少 。 这 个 问题 的 回答 有 重重 困难 ， 下 面 的 评论 更 多 地 是 用 来 表明 
这 些 困难 的 本 人 性， 而 不 是 去 直接 回答 这 个 问题 。 

本 章 和 前 一 章 简 述 的 小 群体 理论 ， 本 质 上 主要 是 数学 的 理论 ， 毫 无 疑问 是 有 效 的 ， 只 
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要 给 出 备 德 尔 遗 传 的 机 制 ， 获 得 的 结论 便 是 指定 条 件 下 
的 一 种 必然 结果 。 于 是 所 讨论 的 问题 是 自然 群体 中 的 条 
件 是 否 经 常 允许 基因 频率 的 离散 成 为 可 查 明 的 。 如 果 条 
件 适 宜 ， 由 离散 过 程 预计 的 现象 是 不 同 地 区 居住 者 之 间 
的 分 化 以 及 连续 世代 之 间 的 差异 。 这 两 种 现象 在 细 分 或 
小 的 隔离 群体 中 都 是 众所周知 的 ， 引 出 的 结论 是 ， 因 为 
它们 是 随机 漂 变 的 期 望 结 果 ， 所 以 随机 漂 变 一 定 是 它们 


的 原因 。 但 还 有 其 他 可 能 的 原因 : 在 不 同 地 区 以 及 不 同 WN 
EPHRATA; Blt, ARRE, ema Χ. ς--. 
向 也 因 地 因 年 而 变化 很 大 ， 并 且 观 察 到 的 差异 同等 程度 0 Ρ 
上 可 归 因 于 选择 压 的 变异 。 因 此 ， 在 我 们 能 够 合理 地 将 
这 些 现象 归 因 于 随机 漂 变 之 前 ,我 们 必须 了 解 ， (1) 有 ΔΛ 
效 群体 大 小 足够 小 ; (2) 亚 群体 被 充分 地 隔离 (或 “ 邻 Ἔρος 
域 ”的 大 小 足够 小 )， (3) 涉及 的 基因 极 少 受 选择 的 影 aa regi dco, (ayn, «νι, 
响 。 (b)N.=5/s l(c) N, =0.5/s 中 的 w=4 
对 群体 现 有 大 小 的 估计 ， 虽 然 技术 上 不 容易 ， 原 理 τμ aes (ΜΑ Wa, 
上 却 没有 困难 。 但 现 有 的 分 化 状态 取决 于 过 去 的 群体 大 ον 
小 ， 而 这 一 般 只 能 猜测 。 群 体 可 能 经 历 了 一个 或 多 个 瓶 ο 
项 -一 在 撼 颈 世代 中 ， 它 的 大 小 被 不 利 条 件 剧烈 减少 。 
由 很 低 数目 的 这 些 世 代 引 起 的 离散 是 永久 的 ， 并 不 被 群体 大 小 的 随后 增加 而 消除 。 (等 式 
[4.6] 表明 有 效 群 体 大 小 如 何 受 变化 数目 的 影响 .》 如果 一 个 物种 开拓 了 一 片 新 的 领域 ， 
新 的 亚 群体 的 建立 成 员 可 能 在 数量 上 很 少 ， 却 引起 了 第 一 个 世代 中 巨大 数量 的 随机 漂 变 。 
这 被 称 为 创造 者 效应 。 如 果 亚 群体 接着 扩大 ， 则 它 与 主要 群体 的 差异 可 能 显得 太 大 以 致 于 
不 与 它 现 有 的 数目 相 之 致 。 把 这 些 差异 归 因 于 创造 者 效应 经 常 是 合理 的 ， 但 在 谱系 记录 缺 
乏 的 情况 下 ， 它 也 只 能 是 一 种 猜测 。 作 为 创造 者 效应 的 一 种 结果 .隔离 群体 正在 分 化 的 最 
清晰 和 最 有 趣 的 例子 之 一 ， 是 在 美国 Amish 社区 见 到 的 ，MeKusick (1978) 对 其 进行 了 研 
究 ， 通 过 谱系 记录 建立 了 创造 者 效应 。 

判断 亚 群体 是 否 被 充分 隔离 并 不 很 难 。 对 一 个 不 连续 的 群体 ,我 们 在 很 大 程度 上 有 更 
由 确信 没有 太 多 的 迁 人 者 ;对 一 连续 群体 ，“ 邻 域 ”的 大 小 至 少 在 原理 上 是 可 以 度量 的 。 
最 大 的 困难 在 于 估计 对 有 关 基 因 起 作用 的 自然 选择 的 强度 。 强 度 远 低 于 实验 可 查 明 的 选择 
足以 阻止 除 最 小 群体 外 的 所 有 群体 中 的 离散 。 与 酶 多 态 性 有 关 的 很 多 基因 可 能 有 足够 低 的 
选择 系数 以 致 于 允许 群体 分 化 〔 见 下 面 )。 与 数量 差异 有 关 的 基因 对 要 发 生 的 随机 漂 变 也 
极 可 能 是 中 性 的 。 毫 无 疑问 ， 所 有 这 类 基因 在 实验 群体 中 确实 表现 了 随机 漂 变 ， 这 一 点 将 
在 以 后 各 章 说 明 。 


多 态 性 


在 第 2 章 我 们 看 到 ， 通 过 选择 力量 的 平衡 ， 有 几 种 途径 能 够 保持 多 态 性 ， 但 这 些 似乎 
不 象 是 所 有 多 态 性 的 理由 。 一 种 可 替换 的 选择 模型 是 ， 在 选择 不 起 作用 的 情况 下 突变 和 随 
机 漂 变 之 间 的 一 种 平衡 。 现 在 将 捕 述 这 种 模型 。 


一 一 -一 一 一- - 一 e ο ιο. = = MMe 
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中 性 理论 


分 子 进化 的 中 性 理论 假设 大 多 数 新 的 突变 是 有 害 的 ， 只 有 很 少 是 有 利 的， 并 且 一 些 部 
分 是 选择 中 性 的 〈 即 、 对 适合 度 没有 影响 )。 有 害 的 和 有 利 的 突变 将 分 别 被 很 快 地 消除 和 
固定 ， 对 多 态 性 几乎 没有 贡献 。 在 任何 时 候 ， 群 体 中 的 变异 将 主要 由 中 性 等 位 基因 引起 ， 
这 些 基因 注定 要 最 终 被 固定 或 消失 (Kimura, 1983). 因此， 这 种 模型 下 的 多 态 性 被 认为 
是 短暂 的 。 但 是 ， 中 性 等 位 基因 能 在 群体 中 持续 很 长 时 间 。 对 一 个 注定 要 被 最 后 固定 的 中 
性 等 位 基因 来 说 ， 平 均 而 言 ， 这 是 4Ν, 个 世代 。 注 定 要 消失 的 中 性 等 位 基因 不 会 持续 像 
平均 长 度 那么 长 的 时 间 ， 但 消失 的 时 间 有 很 高 的 方差 。 

经 受 新 的 独一无二 的 中 性 突变 持续 输入 并 且 因 漂 变 令 现 有 变种 固定 或 消失 的 一 个 群 
体 ， 最 终 将 达到 一 种 稳定 状态 ， 此 刻 变 异 消 失 的 速度 精确 地 为 增加 的 速度 平衡 。 虽 然 等 位 
基因 精确 的 同一 性 将 随 等 位 基 央 来 自 和 离开 群体 的 全 部 时 间 而 变化 ,但 处 于 突变 一 漂 变 平 
衡 的 群体 将 具有 等 位 基因 频率 的 分 布 以 及 作为 有 效 群 体 大 小 和 中 性 突变 速率 函数 的 平均 杂 
合 性 。 通 过 修改 等 式 [3.6] 以 包括 突变 ， 来 自 中 性 突变 和 随机 漂 变 平衡 的 平均 杂 合 性 是 
易于 获得 的 。 根 据 突变 的 无 限 等 位 基因 模型 ， 在 大 小 为 N 的 一 个 群体 中 ， 每 一 个 等 位 基 
因 以 速率 & 只 产生 一 次 。 因 此 任何 等 位 基因 的 纯 合 体 是 血统 同一 的 。 在 一 个 有 限 群 体 中 ， 
携带 同一 的 中 性 等 位 基因 的 两 个 配子 的 概率 由 等 式 [3.6] 给 出 。 只 要 两 个 等 位 基因 都 不 
突变 ， 则 这 两 个 等 位 基因 仍然 保持 同一 ， 其 概率 为 (1 - uy, A: 


Fia [zh + (1-30) F-] 0-0 [4.13] 


处 于 随机 漂 变 和 突变 之 间 平 衡 ，F, = F_1。 为 FMF, (APSE, BREA. 


2 


F=- -uu 
2N, -(2Ν, -Ι)(1 -- u)? 
每 一 个 位 点 的 突变 率 & 很 小 ， 因 此，w? 和 οι 项 能 被 忽略 。 于 是 等 式 [4.14] 可 被 简 


化 成 : 


[4.14] 


< 1 Ek 
P= Nusi (近似 ) [4.15] 


8 是 一 个 群体 中 由 突变 一 漂 变 平衡 引起 的 一 个 中 性 等 位 基因 的 期 望 纯 合 性 。 平 衡 的 杂 合 性 
Hit 1- Ει 





Nasi GEW) [4.16] 


这 也 是 对 所 有 位 点 的 平均 期 望 杂 全 性 。 在 第 2 章 ， 一 个 多 态 性 位 点 被 定义 为 最 共同 的 等 位 
基因 的 频率 不 超过 0.99 的 位 点 。 于 是 ， 共 同等 位 基 六 和 任何 其 他 的 等 位 基 困 的 洒 合 体 的 
频率 是 0.02， 这 是 吾 ， 因 为 两 个 稀有 等 位 基因 的 杂 合 体 频率 是 可 以 忽略 的 。 这 是 要 解释 
的 如 的 最 低 值 ， 因 为 具有 较 低 值 的 位 点 不 会 被 列 为 多 态 性 的 。 对 H=0.02, Fst [4.16] 
表明 4 Ναι 也 近似 地 为 0.02。 因 此 ， 在 这 种 模型 下 ， 如 果 中 性 突变 率 的 倒数 大 子 有 效 群体 
大 小 的 5 000 倍 ， 多 态 性 将 被 保持 。 

检验 ”中 性 理论 的 有 效 性 已 被 很 多 研究 检验 ， 关 于 它们 ， 这 里 仅 给 出 简要 的 概括 。 给 
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«ΕΝ. 和 ww 值 ， 并 假定 无 限 等 位 基因 模型 ， 中 性 理论 导致 了 如 下 可 观察 的 多 态 性 特性 期 望 
fi: 杂 合 性 、 多 态 性 位 点 的 比例 、 群 体内 位 点 间 等 位 基因 频率 的 分 布 、 群 体 间或 亲缘 紧密 
物种 之 间 的 一 个 位 点 上 等 位 基因 频率 的 分 布 (Kimura，1983)。 通 过 比较 这 些 参数 的 观察 
值 和 期 望 值 ， 可 对 中 性 理论 进行 评估 。 

让 我 们 首先 考察 来 自 观察 的 杂 合 性 的 推断 结果 。 对 很 多 位 点 、 群 体 和 物种 ， 存 在 关于 
等 位 酶 频率 的 非常 庞大 的 数据 ， 可 以 用 它们 来 检验 与 中 性 期 望 值 的 符合 程度 。 例 如 ， 对 所 
有 研究 的 物种 ， 等 位 酶 杂 合 性 从 0 变化 到 0.30， 具 有 近似 为 0.05 HAR (Kimura, 1983, 
5.254), 3585} 10 次 突变 中 只 有 1 次 是 中 性 的 ， 剩 下 的 都 是 有 害 的 ，Kimura (1983) 证明 
等 位 能 的 中 性 突变 率 可 能 是 10 ?的 一 个 数量 级 。 对 N. , 10, ἘΞ 吾 近 似 地 为 4 多 ， 这 
接近 于 观察 到 的 众 数 。 问 题 是 要 知道 Ν, 的 真 值 是 多 少 ， 因 为 对 Ν, Alu 的 一 个 适宜 选择 ， 
在 中 性 理论 下 可 以 调节 Η 的 任何 值 。 等 位 酶 位 点 的 中 性 突变 率 似乎 在 物种 之 交 没 变化 。 
因此 ,不 同 群体 的 杂 合 性 应 当 随 着 它们 的 群体 大 小 而 变化 。 生 物体 在 群体 大 小 方 徊 的 变化 
可 达到 几 个 数量 级 的 大 小 ， 但 在 被 研究 的 物种 中 ， 杂 合 性 的 不 同 很 少 超过 10 这 样 一 个 因 
子 。 这 种 差异 是 表明 等 位 酶 变种 受制 于 选择 的 一 个 原因 〈Lewontin，1974)。 可 是 ， 从 种 群 
调查 中 获得 的 群体 大 小 不 是 Ν, 的 准确 估计 值 ， 正 如 本 章 先前 提 到 的 那样 。 在 过 去 ， 特 别 
是 在 物种 形成 的 时 候 ， 作 为 瓶 颈 的 结果 ， 物 种 之 间 Ν, 的 变异 比 它 出 现时 要 小 得 多 (Kimu- 
ra, 1983). 

除 经 常 在 自然 群体 中 发 现 的 一 些 额外 的 稀有 等 位 基因 之 外 ， 观 察 到 的 等 位 基因 频率 分 
布 一 般 与 中 性 期 望 值 吻合 得 很 好 。 中 性 理论 的 其 他 统计 学 检验 ， 是 以 等 位 基因 的 数目 和 杂 
合 人 性 之 间 、 杂 合 性 的 平均 值 和 方差 之 间 ， 以 及 多 态 性 位 点 的 比例 和 杂 合 性 之 间 的 期 望 关系 
为 基础 的 。 对 等 位 酶 数据 ， 与 中 性 理论 有 着 和 良好 的 但 不 是 完全 的 吻合 。 可 是 ， 注 意 到 检验 
是 以 严格 中 性 为 基础 的 ， 而 样本 含有 包括 低频 率 的 有 害 等 位 基因 在 内 的 所 有 等 位 基因 。 因 
此 与 严格 中 性 的 有 某 种 偏离 是 可 以 预料 的 ， 与 中 性 期 望 值 比较 ， 观 察 到 的 额外 的 稀有 等 位 
基因 与 中 性 理论 不 是 不 一 致 的 。 对 来 自 中 性 多 态 性 的 选择 的 识别 ， 更 强 有 力 的 检验 是 比较 
DNA 序列 。 中 性 理论 预言 ， 与 氨基 酸 蔡 换 多 态 性 相 比 ， 沉 默 位 点 〈 同 义 密 码 子 ) 和 蛋白 
质 非 编 码 区 的 序列 多 态 性 应 当 更 频繁 ， 因 为 对 于 沉默 位 点 和 内 含 子 来 说 ， 所 有 是 中 性 突变 
的 片段 要 比 由 氨基 酸 蔡 换 引起 的 突变 片段 多 得 多 。 这 是 “选择 强制 ”的 概念 ， 观 察 和 这 些 
期 望 是 一 致 的 。 中 性 理论 还 预言 物种 内 的 杂 合 性 与 物种 闻 的 趋 异性 之 间 存 在 相关 ， 这 与 来 
Al 500 个 物种 的 数据 是 一 致 的 《Skibinski，Woodwark 和 Ward，1993)。 这 些 检验 以 及 结果 
览 要 的 更 详细 描述 参见 Kimura (1983) 以 及 Hartl 和 Clark (1989), 

在 多 年 激烈 地 争论 之 后 ， 结 论 必然 是 很 多 分 子 多 态 性 归 因 于 中 性 突变 和 漂 变 的 平衡 ， 
虽然 一 些 多 态 性 无 疑 是 适应 性 的 且 被 选择 力量 的 平衡 所 保持 。 因 此 没有 单一 机 制 负 责 保持 
遗传 变异 ; 确切 地 说 ， 是 不 同 的 力量 按照 它们 的 功能 以 及 在 遗传 组 织 的 不 同 水 平 上 对 位 点 
产生 作用 。 因 为 多 态 性 位 点 负责 数量 性 状 的 变异 ， 因 此 ， 我 们 将 在 第 20 章 关于 数量 性 状 
变异 性 保持 的 段落 中 回 过 头 来 讨论 分 子 多 态 性 的 近 中 性 以 及 表 型 的 自然 选择 问题 。 
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4.1 [ΕΕΒΕ VET PRA ERA AAEM (Drosophila) 并 允许 它 
们 随机 交配 来 保持 4 个 果 蝇 种 群 。 所 有 种 群 有 10 个 峻 亲 ， 但 雄 亲 数 不 同 ， 雄 亲 数 分 别 为 


Mr oo 
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10、5、2 和 1。 计 算 每 一 种 群 的 有 效 群体 大 小 和 10 个 世代 之 后 的 近 交 系数 。 假 定 肉 亲 之 
间 以 及 雄 亲 之 间 没 有 生殖 力 的 差异 。 
[解答 序号 : 83] 
4.2 繁殖 个 体 的 性 比率 可 以 表示 为 每 一 雄性 拥有 的 雌性 数 。 修 改 等 式 [4.46] 以 便 
能 够 用 雌性 数 W 和 每 一 雄性 的 趴 性 数 d 的 形式 来 表示 N.。 
[解答 序号 : 93] 
4.3 ”假定 一 个 隔离 的 自然 群体 经 历 一 个 有 规律 的 5 年 循环 ， 在 连续 世代 中 参加 配种 
的 对 数 为 500、50、100、200 和 400。 有 效 群体 大 小 和 近 交 率 是 多 少 ? 
[解答 序号 : 103] 
4.4 ” 当 一 种 植物 的 两 个 变种 ， 一 个 是 自 花 可 育 的 ， 另 一 个 是 自 花 不 育 的 ， 在 20 株 单 
个 植物 之 间 通 过 随机 授粉 繁殖 时 ， 比 较 这 两 个 变种 的 《近似 》 近 交 率 。 
[解答 序号 : 113] 
4.5 ”计划 用 每 世代 8 对 小 鼠 交配 并 用 最 小 的 近 交 来 保持 一 个 小 鼠 种 群 。 可 是 ， 这 企 
计划 不 能 严格 坚持 ， 因 为 一 些 交 配对 未 能 提供 所 需要 的 2 个 后 裔 。 在 一 个 特定 的 所 代 中 ， 
8 对 交配 提供 的 作为 亲本 的 后 再 数 如 下 : 0、1、1、2、2、3、3、4。 该 世代 中 有 效 群 体 大 
小 是 多 少 ? 
[解答 序号 : 123] 
4.6 “习题 3.6 中 描述 的 小 鼠 种 群 每 一 系 群 的 育种 计划 是 使 8 对 个 体 交 配 并 使 用 来 自 
每 一 对 的 2 个 后 裔 作为 下 一 世代 的 亲本 。 如 果 严 格 坚 持 这 项 计划 ， 那 么 系 群 的 有 效 群 体 大 
小 是 多 少 ? 习题 3.6 中 数据 显示 的 有 效 群 体 大 小 实际 是 多 大 ? 
[解答 序号 ，133] 
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在 前 面 两 章 中 ， 通 过 繁殖 个 体 的 有 效 数目 描述 了 小 群体 的 遗传 特性 ; 并 且 推 导出 了 用 
有 效 数目 形式 表示 的 表达 式 ， 借 勘 这 些 公式 ， 基 因 频 率 的 离散 状态 可 表示 为 近 交 系数 。 近 
交 系 数 ， 它 系 任 一 个 体 是 同一 纯 合 体 的 概率 ， 可 从 群体 大 小 和 特定 的 繁殖 结构 中 推导 出 
来 。 因 此 ， 它 表示 了 一 个 世代 中 所 有 个 体 的 平均 近 交 系数 。 可 是 ， 当 个 体 的 系谱 已 知 时 ， 
近 交 系 数 可 以 更 方便 地 直接 从 系谱 中 推导 出 来 ， 而 不 必 间 接地 从 群体 大 小 中 去 推导 。 这 种 
方法 在 实 吴 中 有 几 个 优点 。 经 常 需 要 知道 的 是 个 体 的 近 交 系数 ， 而 不 是 整个 世代 的 近 交 系 
数 ， 了 以 及 依 系谱 计算 所 产生 的 结果 是 什么 。 在 家 畜 中 ， 一 些 个 体 经 常 作为 亲本 出 现在 两 个 
或 更 多 的 世代 中 ， 当 系谱 已 知 时 ， 世 代 的 这 种 重 登 不 会 造成 什么 麻烦 。 因 此 ， 本 章 中 考虑 
的 第 一 个 题目 是 从 系谱 中 计算 近 交 系数 。 第 二 个 题 日 涉及 近亲 和 近 交 的 规则 系统 。 当 自体 受 
精 被 排除 时 ， 用 群体 大 小 形式 表达 的 近 交 率 只 是 一 个 近似值 ， 而 如 果 群 体 大 小 很 小 , 则 近 
似 式 并 不 够 近似 。 因 此 ， 在 近亲 近 交 的 系统 下 ， 近 交 率 必须 用 不 同 的 方法 去 推导 ， 借助 系 
谱 也 能 最 好 地 做 到 这 一 点 。 

当 近 交 系 数 从 真实 群体 的 系谱 中 推导 时 ， 它 不 必 描 述 基因 频率 的 离散 状态 。 它 基本 上 
是 关于 系谱 亲缘 关系 的 一 种 陈述 ， 而 它 与 离散 状态 的 对 应 取决 于 抵消 离散 过 程 的 缺乏 ， 特 
别 是 取决 于 可 以 忽略 的 选择 。 在 前 面 凡 章 中 ， 我 们 能 够 使 用 近 交 系数 作为 离散 过 程 的 度 
量 ， 因 为 它 与 基因 频率 方差 的 关系 的 必要 条 件 已 被 指定 。 


系谱 群体 


一 个 个 体 的 近 交 系数 


这 个 系数 是 产生 于 血统 同一 个 体 的 配子 所 携带 的 一 对 等 位 基因 的 概率 。 因 此 近 交 系数 
的 计算 仅仅 需要 将 系谱 追 湖 到 双亲 的 共同 祖先 ， 且 计算 每 一 次 分 离 的 概率 。 考 虑 图 5-1 中 
的 简单 系谱 ， 它 代表 半 同 胞 之 间 的 交配 。X 是 我 们 想 知道 其 近 交 系数 Fx 的 个 体 。 它 的 双 
亲 P 和 Q 通 过 它们 的 共同 亲本 A 而 有 亲缘 。 它 们 在 任何 其 他 方 夯 都 无 亲缘 ， 因 此 我 们 只 
需 考虑 A 的 基因 通过 P 和 QQ 传递 到 X， 并 计算 X 是 同一 纯 合 体 的 概率 。 假 定 用 符号 A 和 


Αα 表示 A 在 任 一 特定 位 点 上 所 携带 的 基因 。X 是 AA, 的 概率 是 十 = { 二) ， 因 为 A 通过 


4 条 通 径 AP、PX、AQ、QX 的 每 一 条 被 传递 下 去 的 机 会 对 每 一 条 通 径 都 是 1/2。 类 似 地 ， 
X 是 Α.Α» 的 概率 是 (十 )】，X 是 A 或 hh 的 概率 是 2{ 工 ) -(1}᾽- 于。X 是 同一 纯 
合体 的 这 种 概率 代表 由 作为 P 和 9Q 共同 祖先 的 A 所 产生 的 新 的 近 交 。 可 是 ,通过 以 前 的 
近 交 ， 共 同 祖先 A 本 身 可 能 就 是 一 个 同一 纯 合体 ， 在 这 种 情况 下 ，X 也 将 是 一 个 同一 纯 合 
体 ， 如 果 它 获得 基因 型 AA 或 AA (根据 Αι 是 来 自 P 还 是 来 自 Q 可 区 别 这 两 种 基因 
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型 )。 依 据 与 以 前 相同 的 原因 ， 这 些 基因 型 每 一 个 的 概率 都 是 ( 三】 ， 并 且 一 个 或 另 一 个 的 
概率 都 是 { 工 。A 是 同一 纯 合体 的 概率 就 是 它 的 近 交 系数 F。 于 是 ， 由 于 以 前 的 近 交 ， 


X 是 同一 纯 合体 的 附加 概率 是 { 十 FA。 将 两 个 部 分 的 近 交 放 在 一 起 给 出 X 的 近 交 系数 为 


1 pas 1)? ; 
Fx=(5) (4) Εις) G+ FA。 注意 指数 3 是 通过 它们 的 共同 祖先 将 亲本 联系 


起 来 的 通 径 中 的 个 体 数 ， 妈 个 体 P、A 和 Q。 这 使 得 通过 简单 地 计数 通 径 中 的 个 体 可 容易 
地 求解 出 概率 。 在 图 5-1 中 ， 只 有 双亲 和 共同 祖先 ; 在 图 5-2 中 ， 上 共同 祖先 进一步 向 上 筷 


湖 ， 要 计数 的 个 体 是 P、D、B、A、C、Q， 组 成 6。 因 此, 图 5-2 中 的 Εκ 1) (19 
FA)。 在 较 复 杂 的 系谱 中 ， 双 亲 可 以 由 于 一 个 以 上 的 共同 相 先 ， 或 通过 不 同 通 径 的 同一 个 
共同 祖先 而 彼此 有 亲缘 ， 这 一 点 示例 在 例 5.1 中 。 于 是 ， 每 一 个 共同 祖先 和 每 一 个 通 径 都 


对 后 代 是 网 一 纯 合 体 贡 献 一 个 附加 概率 ， 将 使 双亲 有 亲缘 的 每 一 个 通 径 的 各 个 概率 相 加 起 


来 可 获得 近 交 系数 。 
A 
B κ 


\/\/ 
v4 : 





将 所 有 这 些 加 存 一 起 就 给 出 如 下 的 一 个 个 体 近 交 系数 的 一 般 公 式 : 
Fx= S4) (+ Fa) [5.1] 


其 中 n 是 在 任 一 亲缘 关系 通 径 中 的 个 体 数 且 ， 计数 X 的 双亲 、 共 同 祖先 以 及 连接 双亲 和 
共同 祖先 的 通 径 中 的 所 有 个 体 ; 对 所 有 亲缘 关系 的 通 径 求 和 。 当 采用 这 种 方式 计算 近 交 系 
数 时 ， 定 义 被 提 及 的 现 有 近 交 的 基础 群体 是 必要 的 。 基 础 群体 中 个 体 的 近 交 系数 被 指定 为 
0。 实际 上 ， 可 以 简单 地 认为 基础 群体 的 个 体 就 是 位 于 系谱 顶部 的 那些 个 体 ， 进 一 步 向 上 
追 湖 其 祖先 是 不 知道 的 。 


a arene mapa amm --- 
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例 5.1 
图 5-3 中 的 系谱 将 说 明 公式 [5.1] 的 使 用 。 要 A B ο 
计算 近 交 系数 的 个 体 是 X。 我 们 必须 找 出 使 对 的 双 
亲 P 和 Q 彼 此 有 亲缘 的 通 径 。 对 这 种 亲 乡 关系 没有 








贡献 的 通 径 用 虚线 表示 。 假 定 除了 显示 的 这 些 个 体 n ; Ν 4 
以 外 ， 任 何 个 体 之 间 都 不 存在 亲缘 关系 。 有 4 个 个 τὰ. 
体 是 共同 祖先 ， 即 A、B、 下 和 J], 造成 P 和 0 之 间 8 L J κ΄ 
HERA A, RRA AMBER Fx 的 计算 (四 OS | 、、 TAZ 
会 五 入 到 4 位 小 数 ) 显示 在 表 5-1 中 。 求 出 的 六 的 < 
近 交 系数 0.0606。 下 面 几 点 应 当 注 意 : (1) DRE η 
是 全 同胞 。 它 们 的 亲缘 关系 造成 了 和 的 亲本 之 一 SA 
的 某 种 程度 的 近 交 ， 但 它 没有 造成 P 和 Q 之 间 的 素 

BRA, ΒΟ Fx 没有 贡献 。 (2) Ee FRE = 

胸 ， 因 此 作为 了 和 Q 共同 祖先 之 一 的 丁 的 近 交 系 

&%, 55-1 中 的 一 祥 ， 为 1/8。(3) 有 4 条 通过 也 

作为 共同 祖先 将 P 和 Q 联系 起 来 的 通 径 ， 所 有 这 4 图 53 


条 通 径 都 必须 包括 在 计算 中 。(4) 在 同一 条 通 径 中 没有 一 个 个 体能 出 现 两 次 。 例 如 ，P M 
JE BFJN QQ 不 是 一 条 有 效 的 通 径 ， 因 为 它 产 生 的 近 交 完全 被 计算 在 较 短 的 通 径 PMJN 
Q 中 J 的 近 交 系数 之 内 。(5) 最 后 ， 必 须 小 心 不 要 以 错误 的 方向 经 过 通 径 : 例如 ,下 不 能 
通过 开 和 N 将 基因 传递 到 P, 

R51 亲缘 关系 通 径 以 及 到 ,的 计算 





亲缘 关系 通 径 π 共同 祖先 的 对 Fx 的 贡献 
PLDAEJNQ 8 0 (+) °=0.on39 
PLDBEJNQ 8 0 (1)*=0.0039 
PLDBFJNQ 8 ο (--}᾽-οιαϑο 
PLDBFKNO 8 0 (+)*=0.0039 
PMJEBFKNQ 9 0 (+) =0.020 
PMJFKNQ 7 0 (二 ) =o.oms 
PMJNQ 5 + (4) «2 -0.0882 
Fx = 0.0606 


当 系 谱 长 并 复杂 时 ， 追 踪 亲 缘 关 系 的 所 有 通 径 可 能 是 不 切实 际 的 。 但 是 ， 通 过 抽取 有 
限 数目 的 通 径 能 够 得 到 足够 准确 的 近 交 系数 估计 值 (Wright 和 McPhee, 1925) 。 


共 祖 率 或 亲缘 关系 


还 有 男 一 种 计算 近 交 系数 的 方法 ， 它 经 常 是 更 方便 的 ， 并 且 更 容易 适应 各 种 问题 。 在 

下 一 部 分 它 将 用 于 求解 规则 的 近亲 近 交 系统 下 的 近 交 系数 。 它 在 实践 中 的 主要 用 途 是 设计 
产生 最 小 近 交 的 交配 以 及 计算 一 个 完全 的 系谱 群体 中 逐个 世代 的 近 交 系数 。 这 个 方法 在 原 
理 上 与 上 面 给 出 的 公式 [5.1] 没有 什么 不 同 ， 但 不 是 从 目前 的 个 体 追 漳 到 共同 祖先 ， 而 
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是 一 直 向 前 追 湖 ， 逐 个 世代 地 记录 系谱 ， 并 计算 出 由 现在 进行 的 交配 将 产生 的 近 交 。 一 个 
个 体 的 近 交 系数 取决 于 两 个 亲本 方面 的 共同 祖先 的 数目 。 因 此 ， 我 们 不 考察 后 代 的 近 交 ， 
我 们 可 以 去 考察 两 个 亲本 之 间 由 血统 造成 的 亲缘 关系 程度 。 这 被 称 为 共 祖 率 或 共 祖 系数 或 
血 尹 系数 ,将 用 符号 来 表示 它 。 如 果 和 任何 两 个 个 体 交 配 ， 则 这 两 个 个 体 的 共 祖 率 与 它们 
后 代 的 近 交 系数 完全 相同 。 因 此 ， 两 个 个 体 的 共 祖 率 是 两 个 配子 携带 同一 血统 等 位 基因 的 
概率 ， 这 两 个 配子 是 随机 获取 的 ， 并且 每 个 个 体 提供 一 个 。 


考察 图 5-4 中 的 一 般 化 系谱 。X 是 亲本 PP 和 9 以 及 祖 亲 A x B CXD 
A, B, CHD 的 一 个 个 体 。 现 在 ，P 和 Q 的 共 祖 率 完全 由 亲 | | 
缘 A 和 B 与 C 和 D 的 共 祖 率 来 确定 ， 并 且 如 果 这 些 共 祖 率 了 x a 


是 已 知 的 ， 我 们 就 无 需 进一步 追溯 系谱 。 可 以 看 出 P 和 Q 的 | 
共 祖 率 简单 地 就 是 AC. AD. BC 和 BD 4 个 共 祖 率 的 平均 值 。 

如 有 果 采 用 概率 的 形式 来 表示 ， 这 将 更 明显 ， 虽 然 用 言语 来 表 图 5-4 

示 时 解释 是 繁琐 的 。 随 机 地 从 P 和 Q 中 各 取出 一 个 配子 并 重复 多 次 。 在 一 半 的 情形 中 ，P 
的 配子 将 携带 A 的 一 个 基因 ， 存 另 一 半 ， 将 携带 昌 的 一 个 基因 ; Q 的 配子 也 是 类 似 的 情 
况 。 因 此 ， 两 个 配子 ， MRAP, -个 来 自 Q@， 有 四 分 之 一 的 情形 将 携带 来 自 A 和 fC 的 
基因 ， 有 四 分 之 一 的 情形 将 携带 来 自 A 和 D 的 基因 ， 有 四 分 之 一 的 情形 将 携带 来 自 B 和 fC 
的 基因 ， 有 四 分 之 一 的 情形 将 携带 来 自 B 和 DKEA, AE, EIRA A 和 CC 的 同一 血 
统 的 两 个 配子 的 概率 就 是 A 和 C 的 共 祖 率 ， 即 Ac， 其 余 类 排 。 因 此 ， 现 在 恢复 成 符号 ， 

ο ντο. 二 和 + 二 
这 给 出 了 使 一 个 世代 的 共 祖 率 与 下 一 世代 的 共 祖 率 有 亲缘 的 基本 规则 : 

Fx = feo= E fac + fan + foc + fan) [5.2] 
借助 这 个 规则 ， 实 验 者 可 将 逐个 世代 的 共 祖 率 制 成 表 ， 这 为 计划 交配 和 计算 近 交 系数 提供 
了 基础 。Plum (1954) 给 出 了 更 详细 的 操作 解释 。 

如 果 存 在 世代 重合， 我 们 可 能 需要 找 出 属于 不 同志 代 的 个 体 共 祖 率 ， 为 此 需要 一 个 补 
充 规则 。 对 概率 的 考察 表明 两 个 个 体 的 共 祖 率 等 于 一 个 个 体 和 另 -一 个 个 体 的 两 个 亲本 的 平 
均 共 祖 率 。 因 此 ， 参 考 同 一 系谱 (图 5-4),， 给 出 了 和 C、P 和 DD 共 祖 率 的 规则 是 : 
jre= 方 (fuc + fee) 
i [5.3] 
fen = 了 (fan + fen) 
这 个 规则 也 给 出 ， 


各 = 十 (he+j) 
通过 等 式 [5.3] 的 代 人 ， 就 简化 成 等 式 [5.2] 的 基本 规则 。 

在 我 们 能 将 这 种 方法 应 用 于 系谱 群体 或 规则 的 近 交 系统 之 前 ， 我 们 需要 知道 一 些 共 祖 
率 的 数值 。 第 一 代 的 双亲 必须 被 假定 为 全 无 亲缘 ，f = 0。 它们 的 后 代 之 间 有 最 初 的 非 零 共 
祖 率 ， 并 且 当 所 有 这 些 共 祖 率 都 被 确定 ， 所 有 随后 的 世代 便 可 根据 上 面 给 出 的 规则 来 计算 
了 。 第 一 世代 中 可 能 需要 共 祖 率 的 亲缘 关系 为 亲子 、 全 同胞 、 半 同胞 和 自己 。 在 下 一 部 分 
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为 求解 连续 近 交 的 结果 也 需要 这 些 亲缘 关系 的 共 祖 率 。 因 为 这 些 出 现在 所 有 其 他 的 情形 
中 ， 从 自己 开始 的 共 祖 率 如 下 。 
自 己 一 个 个 体 与 它 本 身 的 共 祖 率 fs 是 通过 自 交 产 生 的 后 代 的 近 交 系数 。 这 是 随 


机 从 A 获取 的 两 个 携带 同一 等 位 基因 的 配子 的 概率 ， 由 于 下 面 的 原因 ， 它 是 六 (1+ Ελ). 


假定 A 的 基因 是 Αι 和 A,。 随 机 获取 的 两 个 配子 都 是 A 或 都 是 A 的 概率 是 172。 一 个 配 
子 是 Ai ， 另 一 个 配子 是 Α; 的 概率 是 1/2， 但 是 ，A MA zan 血统 的 概率 是 A 的 近 交 系 


数 愉 。 这 样 ， 两 个 携带 同一 一 等 位 基因 的 配子 总 概率 是 地 + tr, 因此 : 
fasa Fa) [5.4] 


如 果 已 知 (或 假定 ) FA 为 0, 那么 Γωςσς 


亲子 “它们 处 在 不 同 的 地 代 中 ， 因 此 补充 规则 [5.3] 是 适用 的 。 在 图 5-4 中 , P 和 A 
的 共 祖 率 等 于 P 的 双亲 和 A 的 平均 共 祖 率 ， 即 : 


f= να) [5.5] 
如 果 已 知 或 假定 A 和 了 无 亲缘 以 及 A 不 是 近 交 的 ， 那 么 An =0, ας, SORA 


1 
Ara = 才 。 
全 同胞 “它们 处 在 同一 个 世代 中 ， 因 此 基本 规则 ， B 
[5.2] 适用 。 如 果 系 谱写 成 图 5-5 那样 的 形式 ， 那 么 mr Se 


这 个 规则 的 应 用 更 容易 理解 。A 和 BEE PE QK r 
双亲 ，P 和 Q 是 全 同胞 ， 具 有 一 个 后 代 X。 应 用 基本 了 
规则 [5.2] 并 注意 到 Fa fa, B: 


fog = Ffa + fan + fon) [5.6] 


由 于 以 前 没有 近 交 或 亲缘 关系 ， 简 化 成 ho = 十 。 


半 同 胞 图 5-1 给 出 了 半 同 胞 的 一 个 系谱 。 应 用 基本 规则 [5.2] ， 并 注意 A 同时 是 了 
ὃ 0 的 一 个 亲本 ， 给 出 : 


5-5 


fog =~ (fan + Sac + foc + fan) [5.7] 


由 于 以 前 没有 近 交 或 亲缘 关系 ， 简 化 成 fpo = τ 这 个 结果 在 图 5-1 中 已 经 作为 P 和 Q 的 
后 代 X 的 近 交 系数 而 得 到 了 。 


规则 的 近 交 系统 


一 个 规则 的 近 交 系统 是 这 样 一 个 系统 ， 其 中 同一 交配 制度 可 在 所 有 世代 中 应 用 ， 而 且 
同一 世代 中 的 所 有 个 体 具有 相同 的 近 交 系数 。 规 则 的 系统 最 经 常用 于 上 产生 快速 近 交 ， 因 此 
交配 是 在 近亲 之 间 进 行 的 。 我 们 将 首先 涉及 已 经 考虑 过 的 4 种 亲属 之 间 的 交配 (其 他 的 系 
统 见 Wright，1933，1969)。 然 后 我 们 将 涉及 由 回 交 产生 的 近 交 以 及 一 次 杂交 之 后 的 世代 中 


πμ. “~ 一 一 <- - ----- -------- ως μμ ο μμ 
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近亲 近 交 

连续 世代 中 的 近 交 系数 可 从 等 式 [5.4] 到 [5.7] 中 给 出 的 共 祖 率 中 计算 出 来 。 但 先 
得 到 将 一 个 世代 的 近 交 系数 和 以 前 世代 的 近 交 系数 关联 起 来 的 循环 等 式 则 更 方便 。 我 们 感 
兴趣 的 世代 用 ¢ 表示 ， 前 一 个 世代 用 上 - 1 表示 ， 前 两 个 世代 用 : -2 表示 ; 我 们 对 这 4 个 
系统 不 得 不 向 上 追 潮 至 : - 3 世代 那么 远 。 循 环 等 式 的 获得 如 下 ， 并 且 连 续 世 代 中 的 近 交 
系数 在 表 5-2 中 给 出 。 

自体 受精 “如 果 世 代 上 的 X 是 世代 上- 1 的 A 的 后 代 ， 等 式 [5.4] 给 出 : 

Fy = faa= ta + Fy) 

因此 循环 等 式 是 : 


F254 Fy) [5.8] 
TER MEA, AEREA, Ε;, 1-0, HE Fun χο 在 第 二 个 世代 中 ， 


Fussy, FocwBity (145) = 才 。 以 这 种 方式 进行 下 去 允许 人 们 写 下 每 一 个 连续 世 
代 中 的 近 交 系 数 。 注 意 在 这 种 情形 中 ， 近 交 率 从 一 开始 就 是 固定 不 变 的 ， 它 与 等 式 [3.7] 


完全 一 致 ， AF = zi = 广 。 对 于 其 他 系统 ， 这 不 是 正确 的 。 自 体 受精 借助 一 个 正常 的 交配 


制度 有 可 能 产生 最 快速 的 近 交 。 近 交 系 数 在 10 个 世代 之 后 可 达到 99.9%. WR, ER 
步骤 中 ， 通 过 一 些 形式 的 孤 肉 生殖 以 及 通过 诸如 加 倍 单 倍 体 细胞 的 染色 体 组 的 操作 获得 完 
全 的 纯 合 体 是 有 可 能 的 。 

我 们 下 一 步 将 涉及 全 同胞 交配 ， 因 为 对 于 其 他 系统 它 是 最 经 常 被 使 用 的 。 

全 同胞 ”根据 等 式 [5.6] MIR, 24A 5-5, A: 


Fx = fog = (faa + fan + Son) 
为 了 获得 循环 等 式 ， 我 们 必须 将 共 祖 率 表示 为 以 前 世代 的 近 交 系数 。 首 先 ，Fp = Fp = 
1。 因 为 在 同一 世代 的 个 体 有 相同 的 近 交 系数 ， 所 以 根据 等 式 [5.4] 有 fu = /ie = 5 
(1+ Εκ), 并且 FF = 下 .2。 作 出 这 些 替代 得 循环 等 式 ， 
Εις (1928, 1+ Ει 1) [5.9] 
在 第 一 个 世代 中 ， 只 -和 F_; 两 者 都 为 0， 因 此 Foy =0.25。 在 开始 4 个 世代 中 的 近 交 
系数 是 0.25，0.375，0.50 和 0.$9。 近 交 率 在 最 初 的 几 个 世代 中 是 不 稳定 的 ， 这 一 点 通过 
从 等 式 [3.9] 计算 AF 看 出 来 。 对 最 初 的 4 个 世代 ，AF 是 0.25，0.17，0.20 和 0.19。 后 
来 近 交 率 达 到 一 个 国定 值 0.191。 根 据 等 式 [4.1]， 于 是 有 效 群体 大 小 是 ww. = 2.6。 
后 代 一 亲本 ”这 里 我 们 仅 考 察 后 代 与 它们 较 年 轻 的 亲本 的 交配 ， 与 同一 亲本 反复 回 交 


将 在 以 后 考察 。 图 5-6 显示 了 和 所 需要 的 系谱 一 样 多 的 系谱 ， 字 母 与 图 5-4 的 相同 ， 共 祖 
率 和 等 式 [5.5] 的 相 一 致 。 每 一 个 个 体 是 一 个 世代 的 后 代 ， 并 且 是 下 一 世代 的 一 个 亲本 。 


和 一 一 -一 一 一- 一 一 
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X 的 近 交 由 等 式 [5.5] 给 出 , 为 Fx = /{ΡΑΞ 2 vate 18 ἢ . 世代 





过 代 人 fas = Fp= F, 1, Mf =y A (1+ FA) = + Ε,... 可 Pad a 
获得 循环 等 式 。 于 是， απο EAS, ] 的 全 Pp - 
同胞 循环 等 式 完全 相同 。 a 

的 ， 对 性 连锁 基因 ， 后 代 一 亲本 交配 给 出 稍微 较 高 的 近 交 率 ， 
在 开始 几 个 世代 之 后 AF =0.293 (Wright, 1933). 图 5.6 


半 同 胞 图 5-1 给 出 了 共 祖 率 由 等 式 [5.7] 指明 的 个 体 。 
为 了 获得 反复 的 半 同 胞 交配 的 循环 等 式 ， 我 们 必须 知道 个 体 B 和 之 闻 的 亲缘 关系 。 它 
们 要 么 彼此 是 半 同 胞 要 么 是 全 同胞 。 对 于 家 畜 ，B 和 C 通常 是 雌性 ， 两 者 都 与 同一 雄性 A 
交配 。 为 了 用 总 是 半 同 胞 的 B 和 C 的 等 价 体 继 续 半 同胞 交配 ， 有 必要 使 只 性 中 的 一 个 与 
第 “个 雄性 交配 ， 这 样 在 每 一 个 世代 中 形成 4 个 个 体 作 为 亲本 。 这 在 实践 中 是 困难 的 ， 但 
如 果 它 做 到 了 ， 那 么 采用 与 上 面 一 样 的 相同 方式 通过 代 人 面 获 得 的 循环 等 式 变 成 ， 


Εις (1968, 13 Fy.) [5.10] 


用 总 是 全 同胞 的 B 和 C 来 继续 半 同 胞 交配 更 容易 ， 于 是 每 一 世代 中 的 亲本 数 为 3 个 。 
于 是 近 交 变 得 较 快 一 些 ， 循 环 等 式 是 : 


ΕιΞ1ς(2 «8Η, 1148, 2+ Fea) [5.11] 


ΕΗ 定 


人 们 经 常 对 因 近 交 引 起 的 固定 概率 比 对 近 交 系数 更 感 兴 趣 。 近 交 系 数 给 出 了 一 个 个 体 
是 纯 合体 的 概率 ， 依 表 3-1 它 是 1 -2pogo(1 -FF). 但 是， 人 们 还 想 知道 一 个 系 群 中 所 有 个 
体 一 特定 位 点 上 的 同一 个 等 位 基因 预计 会 多 久 达 到 纯 合 。 固 定 概 率 取决 于 等 位 基因 的 数目 
以 及 它们 在 系 群 中 起 始 交配 中 的 排列 。 当 4 个 等 位 基因 出 现在 起 始 的 交配 中 时 ， 经 过 最 初 
20 个 世代 的 全 同胞 交配 ， 任 何 一 个 位 点 的 固定 概率 给 在 表 5-2 的 栏 B (2) 中 。 当 然 , 在 
一 个 同胞 交配 的 系 群 中 不 可 能 有 4 个 以 上 的 等 位 基因 ， 当 有 更 少 的 等 位 基因 时 ， 固 定 概率 
就 更 大 (A Haldane，1955)。 在 起 始 几 个 世代 之 后 ， 固 定 概率 变 得 仅 比 近 交 系数 小 一 点 。 

实际 更 重要 的 一 个 问题 是 所 有 位 点 上 的 固定 概率 或 预计 整个 基因 组 被 固定 的 比例 。 这 
是 由 术语 “ 纯 系 ”所 暗示 的 “纯净 ”程度 , “ 纯 系 ”经 常 被 用 来 指 高度 近 交 的 系 。 我 们 不 
能 从 假定 的 位 点 数 中 得 到 总 固定 概率 以 及 任何 一 个 位 点 的 固定 概率 ， 因 为 当 一 个 位 点 变 成 
固定 时 ， 与 它 连锁 的 邻近 位 点 也 变 成 固定 了 。 因 此 ， 总 固定 概率 取决 于 图 距 总 长 度 ， 并 且 
在 较 低 的 程度 上 ， 还 取决 于 染色 体 数目 。 这 是 一 个 复杂 的 问题 ， 这 里 不 可 能 解释 : 细节 见 
Stam 《1980)。 总 固定 比 任何 一 个 位 点 的 固定 要 花费 长 得 多 的 时 间 ， 这 一 点 再 明显 不 过 了 。 
例如 ， 一 个 象 小 鼠 的 生物 体 经 过 20 个 世代 的 同胞 交配 之 后 ， 实 际 上 能 预料 到 没有 一 个 个 
体 是 完全 纯 合 的 ， 没 有 一 个 系 被 完全 固定 。 预 计 95% 的 个 体 达 到 完全 纯 合 将 需要 大 约 50 
个 世代 (Stam, 1980), Æ 和 个 世代 之 后 ， 总 固定 概率 近乎 相同 。 因 此 以 相反 的 方式 来 表 
述 这 个 问题 ， 我 们 可 得 出 结论 : 在 小 鼠 的 同胞 交配 系 群 中 ， 预 计 经 50 TERS, A 
5% 的 基因 组 仍然 是 杂 合 的 。 由 突变 造成 的 新 杂 合 性 在 第 15 章 描 述 。 


72 数量 遗传 学 导论 
表 5-2 在 各 种 近亲 近 交 系统 下 的 近 交 系数 和 全 同胞 交配 下 的 固定 概率 























世代 Α Β Β 6 D 

(Ὁ (1) (2) 

0 0 0 0 0 0 

1 0.500 0.250 0 0.125 0.250 
2 0.750 0.375 0.063 0.219 0,375 
3 0.875 0.500 0.172 0.305 0,438 
4 0.938 0.594 0.293 0,351 0.469 
5 0.969 0.672 0,409 0.449 0.484 
6 0.984 0.734 0,512 0.509 0.492 
7 0.992 0.785 0.601 0.563 0.496 
8 0.996 0.826 0.675 0.611 0.498 
9 0.998 0.859 0.736 0.654 0.499 
10 0.999 0.886 0.785 0.691 

ll 0.908 0.826 0.725 

12 0.926 0.859 0.155 

13 0.940 0.886 0.782 

14 0.951 0.908 0.806 

15 0,961 0.925 0.827 

16 0.968 0.940 0.846 

17 0.974 0.951 0.863 

18 0.979 0.960 0.878 

19 0.983 0.968 0.851 

2 0.986 0.975 0.903 

栏 交配 系统 循环 等 式 

A 自体 受精 或 与 高 度 近 交 系 反复 回 交 Suen 

B 全 同胞 的 兄弟 x 姐妹 ,或 后 代 x 较 年 轻 亲 本 ; 462.14 Fa) 

(1) EXER 
(2) 固定 概率 (来 自 Schafer,1937) 
ο 半 同 胞 ( 崔 性 半 姐 妹 ) 41+ 68,14 Fa) 
D 与 随机 繁殖 的 个 体 反复 回 交 Lasar) 
反复 回 交 


由 于 多 种 目的 ,经 常 进行 与 一 个 个 体 或 与 一 个 高 度 近 交 系 的 反复 回 交 。5 引 起 的 近 交 如 
下 。 系 谱 ( 图 5-7) 显 示 一 个 个 体 A, 它 可 能 是 雄性 ,与 他 的 女儿 C、 他 的 孙女 D 等 交配 。 根 据 
补充 规则 15.5]， 


第 5 章 小 群体 ， 川 . 系谱 群体 和 近亲 近 交 73 


Fy= fan => faa + fac) j PE 

= 方 [ 方 (1 + Fa) + Εν] E= 

因此 循环 等 式 是 : í Ῥ 
Faq (1+ Fa+2F,1) [5.12] χ 


其 中 Εν 是 用 来 进行 反复 回 交 的 个 体 近 交 系数 。 如 果 A 是 来 自 基础 图 5-7 
群体 的 一 个 个 体 ，Fs = 0， 则 等 式 变 成 


ΕΞ 928,1) [5.13] 


经 过 最 初 9 个 世代 的 近 交 系数 给 在 表 5-2 中 。 如 果 A 是 来 自 一 个 高 度 近 交 系 的 一 个 个 体 ， 
并 且 fF =1， 则 等 式 变 成 ; 


ΕΞ Ει |) [5.14] 


这 与 自体 受精 的 等 式 完全 相同 。 在 这 种 情形 中 ,在 连续 世代 中 A 不 必 是 同一 个 个 体 ; 它 
可 以 是 近 交 系 的 任何 成 员 。 

反复 回 交 的 主要 用 途 是 将 一 个 特定 的 基因 从 一 个 品系 转移 到 另 一 个 品系 的 遗传 背景 
中 。 于 是 出 现 了 一 个 和 期 望 基因 一 起 被 转移 的 外 源 染 色 体 的 长 度 问题 。 一 个 显 性 基因 通过 
杂 合 体 与 它 变 被 导 人 的 品系 连续 杂交 可 被 转移 。 可 以 看 到 (| Crow 和 Kimura，1970， 
p.4) 在 这 种 情形 下 ,经 上 次 杂交 后 在 该 基因 每 侧 被 导入 的 染色 体 平均 长 度 大 约 是 
100/1 cM, 或 总 共 是 200/1 cM (1 [ΕΒΕ (cM) 相当 1% 重组 频率 的 图 距 ]。 一 个 隐 性 基因 通 
常 通过 交替 回 交 和 互 交 来 转移 ， 从 中 可 选取 纯 合 体 。 在 这 种 情形 中 ，: 次 循环 之 后 ， 每 一 
侧 的 外 源 染 色 体 的 平均 长 度 大 约 是 200/1 cM, 或 者 总 共 是 400/2 cM 《Barlett 和 Haldane, 
1935)。 根 据 被 转移 的 连锁 染色 体 的 长 度 以 及 该 生物 体 的 图 距 总 长 ， 我 们 能 够 获得 总 基因 
组 仍然 是 杂 合 的 期 望 比例 。 人 例如， 假定 一 个 显 性 基因 经 5 次回 交 转移 到 一 个 近 交 小 鼠 品 系 
中 。 模 助 该 基因 携带 的 连锁 染色 体 的 长 度 达到 200/5 = 40cM。 取 小 鼠 的 图 距 总 长 为 1 600cM 
(Davisson 和 Roderick ，1989) ， 这 种 杂 合 的 片段 将 占 总 基因 组 的 2.5% 。 另 外 ， 与 被 转移 基 
因 没 有 联系 的 基因 组 的 某 些 部 分 仿 然 是 杂 合 的 。 这 可 以 近似 地 取 为 1 - F, RER 5-2 的 
下 栏 ,在 5 次 回 交 之 后 ， 它 是 3% 。 因 此 预计 总 共 大 约 5.5% 的 基因 组 仍然 是 杂 合 的 。 这 
个 问题 精确 的 处 理由 Stam 和 Zeven (1981) 给 出 。 组 织 相 容 性 基因 的 转移 有 特殊 的 问题 ， 
Johnson (1981) 考虑 到 了 这 些 问题 ， 


杂交 和 后 续 世 代 


在 遗传 分 析 以 及 育种 〈 特 别 是 植物 育种 ) 中 ， 标 准 的 作法 是 在 高 度 近 交 系 之 间 进 行 杂 
交 并 产生 Εἰ. P 和 后 续 的 世代 。 如 果 这 些 被 作为 一 个 大 的 随机 繁殖 群体 来 保留 ， 那么 在 
后 续 世 代 中 近 交 系数 是 多 大 ? 通过 考察 配子 类 型 很 容易 回答 这 个 问题 ， 而 且 通 过 共 祖 率 的 
规则 来 核对 答案 也 没有 困难 。 我 们 将 考察 从 两 个 近 交 系 的 杂交 (二 元 杂交 ) 和 4 个 近 交 系 
MARS (WAAR) 中 衍生 出 的 群体 。 所 有 系 群 是 完全 近 交 的 ， 因 此 任何 一 个 系 产生 的 所 
有 配子 都 是 同一 的 。 因 此 ， 从 二 元 杂交 中 衍生 出 的 群体 仅 源 于 两 个 不 同 的 配子 ; 该 群体 等 
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价 于 从 一 个 随机 繁殖 群体 中 由 一 个 个 体 白 体 受 精 衍生 出 的 群体 ， 因 此 它 的 近 交 系数 是 F= 
0.50。 从 四 元 杂交 中 衍生 出 的 群体 始 于 4 个 不 同 的 配子 ， 与 全 同胞 交配 所 得 群体 相同 ， 近 
交 系 数 是 F =0.25, 

衍生 群体 的 这 些 近 交 系 数 没有 意义 ， 除 非 定义 了 它们 涉及 到 的 基础 群体 。 在 上 面 推理 
过 程 中 暗示 的 基础 群体 是 某 个 真实 或 假定 的 随机 繁殖 群体 ， 近 交 系 就 从 中 获得 。 在 杂交 中 
使 用 的 近 交 系 被 假定 是 平均 基因 频率 没有 任何 变化 ， 即 没有 选择 ， 而 产生 的 所 有 可 能 系 群 
的 一 个 随机 样本 。 对 用 这 种 方式 定义 的 基础 群体 ， 衍 牛 群体 的 近 交 系数 的 意义 如 下 述 。 如 
果 我 们 进行 大 量 的 二 元 或 四 元 杂交 ， 各 有 不 同 的 近 交 系 组 ， 那 么 从 杂交 中 衍生 的 群体 将 构 
成 一 组 系 群 或 亚 群体 。 于 是 近 交 系数 将 表明 在 这 些 系 群 间 基 因 频 率 离散 的 期 望 数值 。 从 二 
元 杂交 中 衍生 的 群体 等 价 于 自体 受精 的 一 个 世代 的 后 裔 。 因 此 ， 基 因 频 率 只 能 有 3 个 值 


0. FAN 1。 从 四 元 杂交 中 衍生 的 群体 等 价 于 全 同胞 交配 的 一 个 世代 的 后 背 ， 基 因 频 率 只 
teas Ma: ο. 4.2. 3331. 
混合 的 近 交 和 杂交 


很 多 植物 是 “ 近 交 者 ”， 通 过 自体 受精 正常 繁殖 。 可 是 ， 这 些 植物 中 有 很 多 植物 ， 也 
经 常 发 生 一 些 异 花 授 粉 。 杂 交 的 比例 变化 很 广泛 ， 例 如 在 青豆 和 高 梁 品 种 中 ， 变 化 范围 为 
5% ~50% (Allard, Jain 和 Workman，1968)。 杂 交 将 产生 多 大 的 杂 合 性 ? 假定 整个 群体 很 
大 ,一 个 合体 是 自 交 还 是 杂交 都 是 随机 的 ， 与 它 的 双亲 进行 的 一 切 无 关 。 在 任何 一 个 世 
代 ， 有 两 种 后 裔 ， 由 自体 受精 产生 的 后 裔 以 及 由 杂交 产生 的 后 裔 。 让 C 表示 由 杂交 产生 
的 个 体 比 例 ， 它 们 的 近 交 系数 为 0。 由 自 交 产生 的 比例 是 (1 - C)， 按 等 式 [5.8]， 它 们 


的 近 交 系数 是 P= 51+ 已 -1)。 因 此 ， 平 均 近 交 系 数 是 ; 
Ε.Σ“  Ε, )(1 - C) 


如 果 杂 交 速 率 保持 固定 ， 平 均 近 交 系 数 就 会 达到 一 个 平衡 水 平 ， 它 在 这 个 水 平 上 保持 不 
变 。 于 是 F, = .1， 对 上 和 面 的 等 式 重新 整理 给 出 平衡 时 的 平均 近 交 系数 为 : 


1-C 
ΕΞ1Ξο [5.15] 


其 中 ，C 是 由 异 花 授粉 产生 的 个 体 比例 。 根 据 没有 进行 有 利于 或 不 利于 杂 合体 的 选择 这 一 
假设 ， 由 等 式 [3.15] 可 知 ， 相 对 于 完全 随机 交配 群体 的 杂 合体 期 望 频率 是 1 - 下 。 等 式 
[5.15] 和 [3.15] 的 应 用 表明 ，5% 杂交 产生 的 杂 合 性 等 于 随机 交配 群体 杂 合 性 的 9.5% , 
50% 杂交 产生 的 等 于 66.7% 。 对 大 麦 的 研究 已 经 表明 ，4 个 酯 酶 位 点 上 杂 合 体 的 频率 大 于 
由 已 知 杂 交 数 量 所 预测 的 值 ， 它 是 0.57% ， 过 量 的 杂 合 体 归 因 于 有 利于 杂 合 体 的 选择 
(Allard, Kahler 和 Weir，1972)。 

杂交 对 一 个 主要 近 交 群体 的 结构 影响 比 对 杂 合 性 产生 的 影响 更 重要 。 没 有 杂交 ， 一 个 
近 交 群体 完全 由 纯 合 系 群 组 成 ， 自 然 选择 通过 对 不 能 很 好 适应 的 系 群 的 淘汰 而 起 作用 。 于 
是 每 一 个 当地 栖息 地 都 被 最 适应 它 的 系 群 所 居住 (Alad, Jain 和 Workman，1968)， 但 不 
会 发 生 进一步 的 适应 ， 对 不 辐 栖 息 地 的 新 适应 也 不 会 发 生 ， 除 非 有 突变 。 可 是 ， 借 助 一 些 
人 杂交， 由 于 现存 系 群 的 基因 重组 ， 新 的 系 群 可 以 不 断 地 产生 ， 这 人 允许 连续 的 或 新 的 适应 性 
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发 生 。 杂 交还 使 得 淘汰 因 突变 引起 并 因 近 交 固 定 的 有 害 基 因 成 为 可 能 。 

相反 的 问题 ， 即 在 主要 远 交 群体 中 的 小 数量 的 近 交 ， 也 是 有 趣 的 。 将 C 《杂交 比例 ) 
的 高 值 代 入 等 式 [5.15] 表明 小 数量 的 自 交 造成 的 平均 近 交 系数 增加 极 小 。 其 理由 是 群体 
没有 分 化 成 永久 的 系 群 ， 自 交 的 后 裔 很 像 是 杂交 繁殖 的 后 裔 。 如 果 近 交 是 通过 全 同胞 交配 
而 不 是 自 交 进行 的 ,那么 用 类 似 于 等 式 [5.15] 的 方式 表示 的 近 交 系数 是 
下 = (1- C)/A(1+3C)。 以 同胞 交配 产生 的 个 体 比 例 5= 1 C 的 形式 表示 ， 公 式 变 成 
τ. [5.16] 
(细节 见 Li，1976)。 例 如 ， 一 个 大 群体 中 5% 的 全 同胞 交配 可 将 平均 近 交 系数 从 0 增加 到 
1.2% , 10% 的 全 同胞 交配 可 将 它 增 加 到 2.3% 。 这 个 情形 对 实践 的 启示 是 ， 通 过 随机 交配 
或 通过 最 小 的 近 交 来 保持 一 个 种 群 ， 不 必 担 心 偶然 的 同胞 交配 的 后 果 ， 这 一 点 在 第 4 章 已 
注意 到 了 。 


基础 的 改变 结构 化 群体 


这 里 要 考察 的 问题 不 限于 系谱 群体 或 近亲 近 交 。 对 于 确定 为 基础 群体 的 一 组 个 体 ， 已 
经 计算 了 它 的 近 交 系数 ， 于 是 人 们 可 能 想 知 道 不 同 基础 的 近 
交 系 数 ， 无 论 其 祖先 或 是 很 遥远 或 是 不 很 遥远 。 例 如 ， 由 全 
同胞 交配 产生 的 个 体 有 2596 的 近 交 涉及 其 双亲 。 其 双亲 本 身 
可 能 涉及 是 近 交 的 更 遥远 的 基础 。 涉 及 这 种 更 遥远 的 基础 群 
性 的 个 体 近 交 系 数 是 多 大 ? 这 个 问题 瞳 示 了 具有 等 级 细 分 成 
系 群 和 亚 系 群 的 一 种 “结构 化 ”群体 ， 如 图 5-8 所 示 。 在 图 
5-8 中 ，A 代表 我 们 所 关注 的 进一步 向 上 追溯 的 基础 群体 ，B 
是 稍 后 一 个 阶段 的 基础 群体 ，X 代表 要 计算 近 交 系数 的 个 体 。 
5 B 同时 期 的 无 字母 的 圆圈 代表 以 图 3-1 的 方式 将 A 细 分 的 
各 个 系 群 。 在 真实 群体 中 ， 这 些 系 群 中 只 有 一 个 B 可 能 是 实 
际 存在 的 。 于 是 系 群 B 进一步 分 化 成 亚 系 群 ，X 是 这 些 亚 系 图 5-8 
群 之 一 的 一 个 个 体 。 从 杂 合 体 相对 频率 来 求解 答案 。 让 Ay. Ημ. Ha 分 别 表示 Χ. BAA 
的 同时 代 个 体 之 间 的 杂 合 体 频率 。 于 是 Ηχ/ΗκΞ (Hx/HB)(He/Ha)， 根 据 等 式 [3.15], 
它 是 : 


ΕΞ 





Px.a = PyepPpea [5.17] 
其 中 Pacl- Fyyar Fa È X 以 入 作为 基础 的 近 交 系数 ,其 他 的 下 标 也 类 似 。 等 式 
[5.17] 的 关系 能 够 扩展 到 任何 数目 的 细 分 类 别 或 任何 的 近 交 阶段 。 

等 式 [5.17] 与 用 来 描述 结构 化 群体 的 被 称 为 Wright K F - 统计 量 的 表达 方式 相同 。 
采用 下 统计 的 术语 ，Fis 是 个 体 相对 于 它 自 己 的 亚 群 体 的 近 交 系数 ， 与 上 面 的 1 - Px.g 相 
等 Fer 是 亚 群 体 相 对 于 整个 群体 的 平均 近 交 ， 与 上 面 的 1 - Pa. 相等 ; Pr 是 相对 于 整个 
群体 的 个 体 近 交 系 数 。 等 价 于 等 式 [5.17] 的 关系 是 : 

(1- Fr)=(1- Ps)(1- Fsr) 
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例 5.2 

小 扎 的 一 个 品系 繁殖 了 42 个 世 伐 ， 其 有 效 群体 大 小 约 为 44， 然 后 又 通过 11 个 世代 的 
全 同胞 交配 繁殖 〔〈Faleoner，1971)。 最 后 近 交 系数 是 多 大 ? 根据 表 5-2， 由 全 同胞 交配 即 
A 5-8 中 从 B 到 外 产生 的 近 交 是 0.908。 因 此 Pxa=1-0.908=0.092。 当 同胞 交配 开始 ， 
即 从 A 到 B 时 ， 系 群 的 近 交 如 下 ; 由 于 N,=40， 等 式 [4.1] AH AF =0.0125, Bi 42 
ERZE, ΘΑ, [3.12] 给 出 Fy, =0.410。 因 此 Ppa = 1 -- 0.410 = 0.500. EFA 
[5.17], Px.,=0.590 x0.092=0.054。 因 此 ， 以 系 群 的 起 源 作为 基础 ， 最 后 的 近 交 系数 是 
Fx.a = 1- Py, =0.946, 


突 变 


在 长 时 期 的 近 交 之 后 ， 突 变 可 能 成 为 确定 杂 合 体 频 率 的 一 个 重要 的 因素 。 如 果 刀 是 
系 群 中 已 达到 接近 固定 的 一 个 基因 的 突变 率 ， 那 么 在 自体 受精 下 对 于 常 染色 体位 点 ， 这 个 
位 点 上 由 突变 引起 的 杂 合 体 频率 是 4x ， 在 全 同胞 交配 下 是 12u (Haldane，1936)。 如 果 我 
们 只 关注 一 个 位 点 ， 这 些 是 很 小 的 频率 ， 但 如 果 所 有 位 点 的 效应 加 在 一 起 ， 那 么 突变 作为 
长 期 近 交 品系 (如 广泛 使 用 的 小 鼠 品 系 ) 中 杂 合 性 的 一 种 来 源 是 不 能 完全 忽略 的 。 由 突变 
引起 的 异 质 性 来 源 的 实际 后 果 是 一 个 系 群 的 特性 通过 突变 等 位 基因 的 固定 而 慢 慢 改变 ， 并 
且 亚 系 群 变 成 分 化 的 了 。 这 个 问题 在 第 15 章 中 进一步 考察 。 


有 利于 杂 合 体 的 选择 


当 实 施 近亲 近 交 时 ， 目 标 一 般 是 要 产生 系 群 内 的 固定 或 纯 合 性 。 因 此 了 解 选择 将 如 何 
影响 趋 讽 固定 的 进程 是 一 个 具有 某 种 重要 性 的 问题 。 对 一 个 有 害 隐 人 性 等 位 基因 不 利 的 选择 
可 能 阻止 有 害 等 位 基因 被 固定 ， 但 它 不 能 延缓 较 有 利 等 位 基因 的 固定 。 可 是 ， 有 利于 杂 合 
体 的 选择 是 务 一 个 问题 。 几 乎 普遍 观察 到 近 交 的 一 种 后 果 是 适合 度 下 降 ， 其 理由 将 在 第 
14 章 给 出 。 因 此 选择 抵抗 近 交 ， 因 为 较 纯 合 的 个 体 适合 度 低 ， 这 只 能 意味 着 选择 有 利于 
杂 合 体 一 一 不 必 是 单个 位 点 上 的 杂 合 体 ， 而 是 染色 体 片段 上 的 杂 合体 。 两 个 有 害 基 因 ( 隐 
性 的 或 部 分 隐 性 的 ) 相 奈 连锁 是 必 沉 的 ， 借 以 给 两 个 基因 所 在 染色 体 片 段 上 杂 合 体 一 个 选 
择优 势 。 因 此 ， 为 了 评价 计算 的 近 交 系数 作为 固定 概率 一 种 度量 的 可 靠 性 ,探讨 近 交 和 有 
利于 杂 合 体 的 选择 这 两 种 对 抗 的 趋势 如 何 彼此 平衡 是 重要 的 。 

近 交 和 和 有 利于 杂 合 体 选 择 的 联合 作用 的 结果 取决 于 是 否 有 和 较 适 合 的 系 群 来 更 新 较 
不 适合 的 系 群 ; 换 句 话说 ， 取 决 于 选择 是 在 系 群 之 间 还 是 仅 在 系 群 内 操作 。 在 任何 一 
个 系 群 内 ， 不 利于 纯 合 体 的 选择 仅 延 缓 趋向 固定 的 进程 ， 但 不 能 阻止 它 ， 除 非 两 个 纯 
合体 完全 不 能 生存 或 完全 不 育 。 延 缓 大 致 与 不 利于 纯 合 体 的 选择 系数 成 比例 ， 它 在 最 
亲近 的 近 交 下 最 小 (Reeve，195$a )。 例 如 ， 如 果 选 择 同等 地 不 利于 两 个 纯 合 体 ， 选 
择 系 数 s=0.2 时 ， 则 在 自 交 不 育 品系 中 近 交 的 “实际 ” 速 举 FRM 0.50 减少 到 
0.44; s=0.75 时 则 减少 到 0.20。 对 全 同胞 交配 ， 这 些 选择 系数 分 别 将 F 从 0.19 πὲ 
少 到 0.15 和 0.03， 所 有 这 些 值 只 是 近似 的 。 果 晶 (Drosophila) 的 一 个 实验 提供 了 延 
缓 近 交 的 一 个 例子 (Rumball 等 ，1994) 。 两 个 同胞 交配 系 群 和 由 双重 表 见 妹 近 交 产 生 
的 两 个 系 群 分 别 持续 了 11 个 和 18 个 世代 ， 从 6 个 酶 位 点 的 基因 型 频率 中 估计 了 实际 
的 近 交 。 所 有 4 个 系 群 中 近 交 的 实际 速率 大 约 是 理论 速率 的 80% ， 延 缓 可 明确 地 归 
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因 于 有 利于 杂 合 染色 体 片 段 的 自然 选择 。 

可 是 ， 如 果 存 在 很 多 系 群 并 且 交 配 系 统 有 利于 较 不 适合 的 系 群 被 来 自 较 适 合 系 群 
的 亚 系 群 所 更 新 ， 则 结果 有 所 不 同 。 例 如 ， 如 果 混 合 收集 自 花 传粉 植物 群体 的 种 子 并 
作为 一 个 随机 样本 用 于 播种 ; 或 者 在 一 个 同胞 交配 群体 中 ， 如 果 交 配 的 一 对 同胞 随机 
取 自 所 有 存活 的 后 代 ， 则 将 发 生 更 新 。 处 于 任何 阶段 的 系 群 在 留 下 的 杂 合 体 数 目 上 会 
偶然 不 同 ， 具 有 较 多 杂 合体 的 系 群 将 留 下 更 多 的 后 代 ， 因 而 对 下 一 世代 和 贡献 最 大 。 对 
于 这 种 繁殖 系统 ,不 利于 纯 合 体 的 选择 ， 如 果 足 够 强烈 ， 可 导致 近 交 和 选择 相反 力量 
之 间 的 一 种 平衡 状态 ， 离 散 过 程 被 阻止 。 阻 止 趋向 于 纯 合 性 所 需要 的 选择 系数 是 相当 
高 的 。 例 如 ， 如 果 两 个 纯 合 体 被 同等 地 进行 不 利 选择 ， 则 阻止 完全 纯 合 性 需 归 的 最 小 
选择 系数 ， 在 自体 受精 群体 中 是 5 = 0.50， 在 全 同胞 交配 群体 中 为 。 = 0.24。 当 杂 合 
体 的 频率 是 它 起 始 值 的 一 半 时 ， 即 下 =0.5 时 ,终止 这 个 过 程 的 选择 系数 对 自体 受精 
为 =0.67， 对 全 同胞 交配 为 *=0.47 (Hayman 和 Maiher，1953) 。 

上 面 概述 的 结论 指 的 是 一 单个 位 点 。 如 果 在 不 同 的 染色 体 上 具有 有 几 个 位 点 ， 所 有 
位 点 都 经 受 强度 足以 阻 站 或 严重 延缓 近 交 进程 的 不 利于 纯 合 体 的 选择 ， 那 么 来 自 所 有 
位 点 的 适合 度 的 总 损失 将 是 很 严重 的 。 具 有 高 繁殖 率 的 生物 体 〈 例 如 植物 和 昌 蝇 ) 的 
近 交 系 可 能 很 好 地 经 得 起 适合 度 的 总 损失 ， 足 以 维持 几 个 位 点 或 染色 体 片 段 永 久 不 被 
固定 。 但 在 一 个 如 小 鼠 的 生物 体 中 ,阻止 两 个 或 三 个 以 上 位 点 被 固定 包含 的 适合 度 损 
失 将 被 前 弱 。 在 实验 室 条 件 下 ,小 鼠 的 高 度 近 交 系 ， 经 100 或 更 多 世代 的 同胞 交配 之 
后 ， 具 有 的 适合 度 还 不 及 非 近 交 系 的 一 半 。 可 以 想象 它们 可 能 有 一 个 永久 未 被 固定 的 
位 点 ， 但 很 难 相信 它们 能 有 更 多 的 这 样 位 点 。 一 个 位 点 上 两 个 纯 合 体 完 全 致死 或 不 育 
意味 着 失去 了 50% 的 后 代 ; 在 两 个 不 连锁 的 位 点 圭 ， 则 失去 了 75% 。 具 有 50% 死亡 
率 或 不 育 性 的 一 个 小 鼠 品 系 可 以 繁殖 下 去 ， 但 如 达 75% 时 就 很 难 繁殖 了 。 


J Β 
5.1 下 面 亲属 之 间 结 婚 产 生 的 后 代 中 近 交 系数 是 多 大 ? (1) 单 重 亲 表 兄 妹 ， 
(2) 双重 亲 表 兄妹 ，(3) 朴 父 一 侄女 。 
[解答 序号 ; 4] 
5.2 一 对 同 卵 双生 子 和 不 相关 个 体 结婚 产生 的 孩子 的 共 祖 率 是 多 大 ? 
[解答 序号 : 14] 


5.3 ΤΗΕΙΉΗΠΗΚΙΚΗ ΛΕ. ERIH, 个 体 1 和 4 是 全 同胞 ，2 和 3 
也 是 全 同胞 。 在 世代 中 ，X 代表 8 个 个 体 中 有 2 个 患 病 个 体 的 一 个 家 庭 。 计 算 这 个 
家 庭 的 近 交 系数 以 及 它 的 亲本 卫 2 的 近 交 系数 。 


< 一- ---------- 
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数据 来 自 Shapira, Y.& Cohen, T. (1973) |). Μα. Genet., 10, 266 ~ 269。 
[解答 序号 : 24] 
54 如果 一 个 以 自 花 受精 为 主 的 植物 正常 地 具有 1% 频 率 的 异 花 授粉 ， 假 定 没 
有 选择 ， 在 基因 频率 为 0.2 和 0.8 时 ,两 等 位 基因 位 点 上 的 杂 合体 频率 将 是 多 大 ? 
[解答 序号 : 34] 
5,5 假定 以 自 花 受精 为 主 的 植物 群体 有 两 个 等 位 基因 a 和 65 是 多 态 性 的 , 且 3 
种 基因 型 的 频率 是 : 
aa ab bb 
0.54 0.12 0.34 
假定 没有 选择 ， 这 表明 异 花 授粉 的 频率 有 多 大 ? 
[解答 序号 : 44] 
56 有效 大 小 为 16 的 一 个 群体 保持 10 个 世代 ， 其 近 交 系数 是 多 大 ， 具 有 加 倍 的 有 
效 大 小 时 再 保持 10 个 世代 ， 那 么 其 近 交 系数 又 是 多 大 ? 它 与 多 少 个 世代 的 全 同胞 交配 
相当 ? 
[解答 序号 : 54] 
5.7 一 种 植物 的 两 个 高 度 近 交 系 杂交 产生 FF 世代。 个体 自 交 产 生 到 世代 。 然 后 
F, 个 体 与 Εἰ 以 及 近 交 系 群 之 一 回 交 。 这 两 种 回 交 的 后 代 中 近 交 系数 是 多 大 ? 
[解答 序号 ;64] 
5.8 同 血 缘 的 婚姻 增加 了 孩子 患 隐 性 疾病 的 风险 。 计 算出 在 下 列 两 种 情形 下 ， 这 种 
风险 会 被 堂 兄妹 婚姻 ( 单 重 亲 堂 兄 妹 ) 增加 多 少 ，(1) 具有 群体 发 病 率 为 1/2 SOOM ETE 
纤维 变性 ，(2) 发 病 率 为 1711 000 的 某 丙 酮 尿 症 。 
[解答 序号 : 74] 
5.9 假定 群体 中 个 体 的 一 个 比例 y 是 由 血缘 交配 产生 的 ， 这 使 得 这 些 个体 都 具有 近 
LRF, MARK 1- y 是 由 随机 交配 产生 的 ， 例 如 ,具有 一 些 堂 兄妹 婚姻 的 人 类 群体 。 
如 果 一 个 隐 性 基因 的 纯 合体 在 整个 群体 中 的 发 生 率 为 I， 证 明 这 个 隐 性 等 位 基因 的 基因 频 
率 9 可 通过 下 式 从 整个 发 生 率 了 中 估计 出 来 : 
(1 -- γε) φ 4 γξῃ-1 
[解答 序号 ; 84] 


生物 学 家 以 及 外 行人 都 会 明显 看 出 ， 前 几 章 讨论 的 那 类 变异 只 包括 一 小 部 分 自然 发 生 
的 变异 。 一 个 人 只 要 环顾 一 下 周围 的 男男女女 ， 便 能 完全 认 知 他 们 在 诸多 方面 是 完全 不 同 
的 ， 这 些 差异 几乎 都 是 程度 上 的 不 同 ， 很 少 存在 可 归 因 于 单个 基因 分 离 的 明显 区 别 。 例 
如 ,如 果 我 们 按照 个 体 的 高 度 来 对 个 体 分 类 ， 我 们 不 能 将 它们 分 到 标 有 “高 ”和 “ 矮 ” 的 
两 组 ， 因 为 有 不 同 程度 的 高 度 ， 分 类 的 分 界线 完全 是 武断 的 。 这 类 没有 自然 间 断 性 的 变 
异 ， 称 之 为 连续 变异 ， 展 现 这 类 变异 的 性 状 ， 称 之 为 数量 性 状 或 计量 性 状 ， 因 为 对 它们 的 
研究 取决 于 度量 而 不 是 计数 。 作 为 数量 性 状 遗 传 基础 的 遗传 学 原理 ， 基 本 上 就 是 前 面 几 章 
概述 的 群体 遗传 学 的 那些 原理 。 但 是 由 于 有 关 基 因 的 分 高 不 能 逐个 研究 ， 因 此 需要 新 的 研 
究 方法 以 及 必须 引 人 新 的 概念 。 关 于 数量 性 状 的 遗传 学 分 支 称 为 数量 遗传 学 或 统计 遗传 
学 。 这 个 遗传 学 分 支 的 重要 性 已 不 必 强 调 了 ; 对 植物 和 动物 育种 者 而 言 ， 具 有 经 济 价值 的 
大 多 数 性 状 都 是 数量 性 状 ， 与 微观 进化 有 关 的 大 多 数 变化 也 是 数量 性 状 的 变化 。 因 此 正 是 
在 这 个 分 支 中 ， 遗 传 学 才 对 实际 问题 有 最 重要 的 应 用 ， 也 才 对 进化 理论 有 最 直接 的 影响 。 

由 遗传 分 离 引 起 的 内 在 不 连续 变异 转化 为 数量 性 状 的 连续 变异 是 如 何 实现 的 呢 ? 有 两 
个 原因 : 一 是 影响 性 状 的 很 多 基因 同时 分 离 ， 另 一 是 由 非 遗 传 原因 引起 的 真实 连续 变异 的 
Bin, AM, SRL. BRE 6 个 未 连锁 位 点 上 发 生 分 离 ， 每 个 位 点 有 两 个 频 
率 为 0.5 的 等 位 基因 。 假 设 每 一 个 位 点 有 一 个 完全 显 性 的 等 位 基因 ， 并 且 每 一 个 显 性 等 位 
基因 令 指 定性 状 的 度量 值 增加 一 个 单位 。 于 是 如 果 这 些 基因 的 分 离 是 变异 的 唯一 原因 ， 按 
照 个 体 是 否 有 显 性 等 位 基因 出 现在 0、1、2、… 或 6 个 位 点 上 ， 则 在 性 状 的 度量 值 中 将 有 


7 个 不 连续 的 类 别 。 这 些 类 别 的 频率 可 由 二 项 展开 式 { 1+ 3)" 求 出 ， 如 图 6-1 (a) 所 
示 。 如 果 我 们 的 度量 足够 精确 ， 我 们 应 当 清楚 地 识别 这 此 类别， 而且 我 们 应 当 能 够 含义 明 
确 地 将 任何 一 个 个 体 归 人 它 所 属 的 类 别 。 如 果 有 更 多 基因 分 离 ， 面 且 每 一 基因 其 有 较 小 的 
效应 ， 那 么 将 有 更 多 的 带 有 它们 之 间 更 小 差异 的 类 别 ， 如 图 6-1 (9) 所 示 。 于 是 区 别 这 
些 类 别 将 更 加 困难 ， 如 果 这 些 类 别 之 间 的 差异 变 得 和 度量 误差 大 至 一 样 小 ， 则 我 们 不 再 能 
识别 这 些 不 连续 性 。 另 外 ， 数 量 性 状 含有 非 遗传 原因 的 变异 ， 这 种 变异 是 真正 的 连续 变 
异 。 无 论 我 们 的 度量 多 么 精确 ， 这 种 变异 的 效应 似乎 使 遗传 不 连续 性 的 界线 模糊 不 清 ， 以 
致 于 我 们 看 到 的 不 连续 变异 成 为 连续 的 。 

因此 ， 有 关 备 德尔 性 状 的 基因 与 有 关 数 量 性 状 的 基因 之 间 的 区 别 在 于 同 变异 的 其 他 来 
源 相 比 它们 的 效应 大 小 。 一 个 基因 其 效应 足够 大 ， 甚 至 在 其 他 位 点 上 的 分 离 和 非 址 传 变异 
都 存在 的 情况 下 也 能 引起 可 识别 的 不 连续 性 ， 这 种 基因 能 用 孟 德尔 方法 研究 ， 而 效应 不 是 
以 引起 不 连续 性 的 基因 ， 便 不 能 单个 研究 。 术 语 主 效 基因 和 微 效 基因 反映 出 这 种 区 别 。 然 
而 存在 着 很 多 中 间 级 基因 ， 它 们 不 能 被 准确 分 为 主 效 基因 或 微 效 基因 。 面 且 ， 作 为 基因 多 
效 性 的 结果 ， 同 一 基因 对 一 个 性 状 可 归 类 为 主 效 ， 而 对 另 一 性 状 却 是 微 效 的 。 因 此 这 种 区 
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4), 虽然 很 方便 ， 但 不 是 基本 的 ,没有 充分 的 证 据 表明 有 两 类 不 同性 质 的 基因 。 由 很 多 基 
因 同 时 分 离 造 成 的 变异 可 称 为 多 基因 的 变异 ， 与 之 有 关 的 微 效 基因 有 时 也 称 为 多 基因 。 





图 6-1 几 个 或 很 多 位 点 中 每 一 个 位 点 上 两 个 等 位 基因 同时 分 离 的 期 望 分 布 
Ca) 6 个 位 点 ，(5) 24 个 位 点 。 每 一 个 位 点 上 一 个 等 位 基因 对 另 一 个 为 完全 显 性 ， 基 因 频 率 都 
是 0.5。 当 隐 性 等 位 基因 纯 合 时 ， 假 定 每 一 个 位 点 减少 度量 值 ，(e) 中 为 1 个 单位 ，(58) 中 为 


十 个 单位 :表示 度量 值 的 水 平 尺度 指出 了 隐 性 等 位 基因 纯 合 的 位 点 数 ， 垂 直 轴 指出 每 一 类 别 中 


期 望 个 体 的 概率 或 百分率 。 概 率 可 由 二 项 展开 式 ( 4E) 获得 ， 其 中 = 是 位 点 数 。 


数量 性 状 


在 任何 高 等 生物 体 中 可 研究 的 数量 性 状 几乎 是 无 限 的。 连续 变化 并 能 度量 的 任何 属 
性 ， 大 体 上 都 可 以 作为 数量 性 状 来 研究 ， 例 如 ， 解 剖 上 的 大 小 和 比例 、 各 种 生理 机 能 、 精 
神 或 心理 素质 。 基 本 条 件 是 这 些 属性 应 当 可 以 度量 。 可 是 ， 度 量 方法 为 我 们 怎样 研究 设置 
了 实际 限制 。 通 常 有 大 量 的 个 体 必须 度量 ， 然 而 对 需要 用 精心 设计 的 技术 去 度量 的 任何 性 
状 研究 就 变 得 行 不 通 了 。 因 而 在 数量 遗传 学 研究 中 使 用 的 性 状 主要 是 解剖 上 的 大 小 、 或 者 
按照 终 产 物 度量 的 生理 机 能 ， 例 如 泌乳 、 生 殖 力 或 生长 速度 。 

图 6-2 说 明了 数量 性 状 的 一 些 例子 。 根 据 度量 的 频率 分 布 以 图 表 形 式 表示 变异 。 度 量 
结果 分 成 间隔 相等 的 类 别 ， 以 垂直 尺度 绘 出 归 人 每 一 类 别 的 个 体 比例 。 仅 为 了 绘制 的 方 
便 ， 由 此 得 出 的 柱 形 图 不 连续 。 如 果 类 别 范围 变 得 较 小 并 且 度量 的 个 体 数 无 限 地 增加 ， 则 
柱 形 图 将 变 为 一 条 平滑 曲线 。 一 些 像 刚毛 数 或 窝 产 仔 数 的 数量 性 状 变异 ， 严 格 地 说 不 是 连 
续 的 ， 因 为 它们 是 通过 计数 而 被 度量 的 ， 它 们 的 值 只 能 是 整数 。 尽 管 如 此 ， 根 据 类 似 于 将 
度量 值 分 成 类 别 的 方法 ， 我 们 可 以 认为 这 些 情形 下 的 度量 结果 起 源 于 潜在 的 性 状 ， 而 这 种 
潜在 性 状 虽 然 只 能 用 整数 表示 ， 但 其 真正 变异 是 连续 的 。 例 如 ， 窝 产 仔 数 可 以 认为 是 潜在 
的 、 连 续 变 异 的 性 状 一 -生殖 力 的 一 种 度量 。 出 于 实用 目的 ， 只 要 类 别 数目 不 太 少 ， 这 类 
性 状 可 以 作为 连续 变异 来 处 理 。 当 类 别 数 太 少 时 ， 例 如 以 死亡 或 存活 表示 疾病 易 感性 时 ， 


ee ep ne m 


第 6 章 连续 变异 δι 
必须 使 用 不 同 的 方法 ， 这 一 点 将 在 第 18 章 解 释 。 
大 多 数 数 量 性 状 的 频率 分 布 或 多 或 少 接近 于 正 态 曲 线 。 这 一 点 可 以 从 图 6-2 中 看 出 ， 
其 中 用 柱 形 图 绘制 的 平滑 曲线 是 正 态 曲 线 ， 其 平均 数 和 方差 从 数据 中 计算 得 来 。 因 此 在 数 
量 性 状 的 研究 中 ， 利 用 正 态 分 布 的 特性 各 应 用 适宜 的 统计 方法 足 可 能 的 。 可 是 ， 如果 要 获 
得 接近 正 态 的 分 布 ， 有 时 必须 修改 度量 的 尺度 。 例 如 ， 如 果 简 单 地 以 小 眼 面 数目 来 度量 和 
绘图 ， 则 贸 6-2 (4) 的 分 布 将 是 偏 斜 的。 但 如 果 以 对 数 单 位 度量 各 绘 图， 则 它 会 变 为 对 
称 并 接近 正 态 分布 。 选 择 度量 尺度 所 依赖 的 标准 在 这 里 不 能 全 面 地 叙述 ， 将 在 第 17 章 解 
释 。 同 时 假设 讨论 中 的 任 一 数量 性 状 都 以 适宜 尺度 度量 并 且 具 有 一 个 近似 正 态 的 分 布 。 
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图 6-2 4 个 数量 性 状 的 频率 分 布 ， 具 有 附加 的 正 态 曲线 
平均 数 用 箭头 标明 。 性 状 如 下 ， 每 一 柱 形 图 基于 的 观察 笋 目 在 括号 中 给 出 : 
(a) DR (4 4): 3~6 周 龄 的 生长 。(380) 
(2) ΛΑ: 帘 产 仔 数 (第 1 帘 中 活 幼 局 数 )。(689) 
(ο) RERA (49). 第 4 和 第 5 腹部 片段 的 腹面 上 了 便 毛 总 数 。(900) 
(d) MERR (24%). 突变 体 “ 棒 ”眼中 小 眼 面 数 。(488) 
(a), (8) ὮΙ (c) 来 白 原 始 数据 ; (d) HA Zeleny (1922) 的 数据 。 
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认为 数量 性 状 实际 上 由 很 多 位 点 上 的 基因 所 控制 的 根据 是 什么 ”x 有 两 类 证 据 。 第 一 类 
是 间接 的 : 观察 值 与 依据 多 基因 址 传 理论 得 到 的 期 望 值 普遍 吻合 得 很 好 。 第 二 类 是 直接 的 


ο. 
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实验 证 据 : 影响 数量 性 状 的 位 点 通过 第 21 章 描 述 的 方法 可 以 定位 在 染色 体 上 。 以 这 种 方 
法 识别 的 位 点 称 为 数量 性 状 位 点 或 QTL WAR (Drosophila melanogaster) 在 胸部 和 腹部 
有 可 变数 目的 感觉 刚毛 ， 分 别称 为 腹 侧 刚毛 和 腹部 刚毛 。 至 少 有 17 PR A h 
QTL 和 5 个 影响 腹部 刚毛 数 的 OTL 已 被 定位 在 第 3 号 染色 体 上 (Shrimpton 和 Robertson, 
19885; Long 等 ，1995)。 类 似 地 ， 已 发 现 至 少 有 6 个 影响 果实 产量 的 QTL 可 用 来 将 栽培 番 
医 与 亲缘 野生 种 鉴别 开 来 (Paterson 等 ，1988) : 


数量 性 状 的 特性 


有 两 个 基本 遗传 现象 与 数量 性 状 有 关 ， 所 有 生物 学 家 或 多 或 少 熟悉 它们 ， 每 一 种 现象 
形成 一 种 育种 方法 的 基础 。 第 一 个 是 亲属 间 的 相似 性 。 每 一 个 人 都 熟悉 这 个 事实 ， 亲 属 彼 
此 倾向 于 很 相像 ， 一 般 地 说 亲缘 关系 越 近 ， 相 似 性 就 越 大 。 虽 然 只 在 我 们 人 类 中 这 种 相似 
性 不 用 度量 就 很 容易 辨 明 ， 但 这 种 现象 在 其 他 物种 中 同样 存在 。 相 似 度 随 性 状 而 变化 ， 一 
些 性 状 较 高 ， 一 些 较 低 。 宁 子 之 间 的 相似 性 提供 了 选择 育种 的 基础 。 用 较 理 想 的 个 体 作 亲 
本 可 引起 下 一 世代 平均 水 平 的 提高 ， 如 同一 些 仁 状 比 另 一 些 性 状 显示 出 较 强 的 相似 性 一 
样 ， 一 些 性状 比 另 一 些 性 状 对 选择 更 易于 起 反应 。 亲 属 之 间 的 相似 度 是 能 够 容易 观察 到 的 
群体 特性 之 一 ， 它 也 是 数量 遗传 学 的 目的 之 一 ， 以 便 阅 明 不 同 种 类 亲属 间 的 什么 样 的 相似 
性 程度 可 用 于 预测 选择 育种 的 结果 并 指明 实施 选择 的 最 佳 方 法 。 遗 传 学 原理 说 用 于 家 冀 的 
选择 育种 已 经 获得 了 相当 巨大 的 改进 ， 产 生 了 巨大 经 济 效益 ; 获得 的 改良 速度 每 年 大 约 在 
1% ~3% 之 间 (Smith，1984，1988)。 选 择 育 种 的 基础 原理 形成 了 以 下 7 章 的 中 心 题目 ， 
第 9 章 和 第 10 章 曾 述 亲 属 间 的 相似 性， 第 11 ~ 13 章 曾 述 选择 效果 。 

很 多 数量 性 状 与 其 他 数量 性 状 相 关 。 例 如 在 小 鼠 中 ， 例 示 在 图 6-2 中 的 两 个 性 状 ， 身 
(RADAR PRA; 较 大 的 小 鼠 倾 向 于 有 较 多 的 窝 仔 数 ， 正 如 在 图 6-3 中 所 看 到 的 那 
样 。 类 似 这 样 的 相关 部 分 是 由 基因 多 效 性 引起 的 ， 影响 一 个 性 状 的 一 些 基 因 也 影响 另 一 个 
人 性状 。 因 此 ， 一 个 相关 性 状 可 以 用 来 辅助 叶 在 改变 与 它 相 关 的 那个 性 状 的 选择 。 相 关 性 状 
在 第 19 章 中 涉及 。 

第 二 个 基本 遗传 现象 是 近 交 衰退 以 及 与 它 相 反 的 杂种 优势 。 外 行人 对 这 种 现象 不 及 对 
第 一 种 熟悉 ， 因 为 禁止 乱伦 的 法 律 钥 卡 了 它 在 我 们 人 类 中 较 明显 的 显示 ; 但 动 植物 育种 者 
对 它 非常 熟悉 。 近 交 倾 向 于 降低 与 动物 和 自然 远 交 植物 适合 度 紧 密 相关 的 所 有 性 状 的 平均 
水 平 ， 结 果 导 致 了 整体 生活 力 和 生殖 力 的 下 降 。 由 于 家 冀 和 植物 中 具有 经 济 价 值 的 大 多 数 
性 状 都 是 生活 力 或 生殖 力 的 组 成 部 分 ， 因 此 一 般 来 说 近 交 是 有 害 的 。 近 交 系 下 降 的 生活 力 
和 生殖 力 可 通过 杂交 来 恢复 ， 在 特定 条 件 下 这 种 杂种 优势 可 用 来 作为 改良 的 一 种 方法 。 商 
用 种 植 的 玉米 产量 的 巨大 提高 就 是 用 这 种 方法 获得 的 ， 美 国 自 1935 年 以 来 玉米 产量 大 约 
增加 了 一 倍 〈〔Hallauer 和 Miranda, 1981, p.408; 一 些 其 他 作物 的 改良 见 Simmonds, 1979, 
p.47)。 近 交 和 杂交 的 效果 将 在 第 14 ~ 16 章 中 描述 。 

我 们 能 观察 到 的 与 数量 性 状 有 关 的 群体 属性 是 平均 数 、 方 差 和 协 方 差 。 群 体 自然 细 分 
为 家 系 有 利于 我 们 分 析 方 差 的 各 种 组 分 ， 这 些 组 分 形成 亲属 间 相 似 度 度量 的 基础 。 另 外 我 
们 也 能 观察 实验 上 应 用 诸如 选择 、 近 交 或 杂交 育种 等 育种 方法 的 结果 。 数 量 遗 传 学 实践 上 
的 目的 就 是 探知 如 何 利用 在 目前 群体 中 获得 的 观察 结果 来 预测 任 一 特定 育种 方法 的 结果 。 
更 一 般 的 目的 是 探知 观察 到 的 群体 属性 是 如 何 受 有 关 基 因 的 属 伯 以 及 可 能 影响 数量 性 状 的 
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各 种 非 遗 传 因素 的 影响 。 必 须 考虑 的 基因 主要 属性 是 显 人 性 度 、 不 同位 点 的 基因 与 共 效应 相 
联合 的 方式 、 基 因 多 效 性 、 连 锁 和 自然 选择 下 的 适合 度 。 要 同时 考虑 所 有 这 些 属性 ， 还 有 
各 种 非 遗 传 因素 ， 将 使 问题 变 得 复杂 化 而 不 能 处 理 。 因 此 ， 我 们 必须 从 较 简单 情形 开始 ， 
通过 一 次 处 理 一 件 事情 来 简化 问题 。 


te oP amos fe ees . ee 
..4 sipan Gus o 


et ο. . oo8 


. è as e ο ten} να. oon 





体重 (g) 


图 6-3 MRM RH Fz BAK 
πὲ --- ACA 6 ΙΕ EA H E JL i Ἐξ h Y AT A ΒΗ μή --- A EPE 
ἠνββ.. ἃ 200 个 个 体 之 间 的 相关 是 0.3《〈Ian Hastings 博士 热心 提供 数据 )。 


以 下 连续 几 章 中 紧 跟 着 的 计划 是 这 样 的 : 首先 我 们 将 看 看 什么 决定 群体 平均 数 ， 然 后 
引入 两 个 新 概念 一 一 平均 效应 和 育种 值 一 一 它们 对 理解 方差 是 必需 的 。 然 后 我 们 将 讨论 方 
差 及 其 组 分 以 及 亲属 间 的 协 方差 ， 这 将 引导 我 们 了 解 亲 属 间 的 相似 程度 。 在 所 有 这 些 讨论 
中 ,我们 一 开始 就 充分 考虑 显 性 ， 对 涉及 到 的 其 余 复 杂 因素 则 简单 地 讨论 一 下 。 我 们 将 作 
出 的 最 重要 的 简化 涉及 基因 对 适合 度 的 影响 :我们 将 假定 苗 德 尔 分 离 不 受 基因 型 有 差异 的 
适合 度 的 干扰 。 平 均 数 、 方 差 和 协 方差 的 描述 将 涉及 一 个 随机 交配 群体 ， 该 群体 具有 哈 迪 
一 温 伯 格 平衡 基因 型 频率 ， 没 有 选择 ， 也 没有 近 交 。 也 就 是 说 ， 我 们 将 描述 在 任何 特定 育 
种 方法 应 用 之 前 的 那个 群体 。 于 是 在 第 11 ~ 13 章 中 ,我们 将 描述 选择 的 效果 , 在 第 14 ~ 
16 章 中 则 描述 近 交 的 效果 。 这 将 涵盖 数量 遗传 学 的 基本 原理 ， 在 最 后 几 章 中 我 们 将 讨论 
一 些 专题 ， 包 括 第 19 章 的 相关 件 状 、 第 20 章 的 自然 群体 和 进化 、 第 21 章 的 控制 数量 性 
状 的 基因 本 性 。 


po meremere: --- -一 - - $a rrr et re - ---- 
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6.1 下 和 表 列 出 的 数字 是 来 自 两 个 栽培 烟草 品种 杂交 的 25 BR F 代 和 25 58 Ε; AOR 
每 株 的 叶片 数目 ， 这 两 个 品种 的 平均 数 分 别 为 15.0 片 叶 和 17.9 Het. ἈΕΕΙ Al Ε, 世 代 的 
频率 分 布 制 成 表 (如 果 愿 意 也 可 绘图 )。 从 每 一 个 分 布 中 计算 平均 数 、 方 差 以 及 平均 数 的 
标准 误 。 两 个 分 布 之 间 的 主要 差别 是 什么 ? 





Ει F, 
18 15 16 18 15 16 20 19 17 14 
16 14 16 18 17 16 14 14 15 17 
16 13 16 14 16 20 13 12 15 16 
15 16 15 15 16 21 18 15 14 18 
15 16 16 15 16 14 17 13 15 13 





数据 来 自 Johnson J. (1919) Genetics, 4, 307 ~ 340, 
[解答 序号 ，5] 
6.2 FEH T 50 只 雄性 小 鼠 60 日 龄 的 体重 (g)， 它 们 由 12 对 亲本 繁殖 而 来 ， 这 
些 亲 本 处 于 选择 小 体重 而 育成 的 一 个 品系 的 一 个 志 代 中 。 将 频率 分 布 制 成 表 (如 果 愿 意 也 
可 绘图 ) 并 计算 平均 数 和 方差 。 分 布 的 特点 是 什么 ? 





12 8 15.7 13.7 5.7 6.1 13.2 12.5 7.0 6.6 14.8 
12.8 14.1 14.0 17.8 14.7 31.8 13.5 141 16,2 6.6 
5.7 1.7 13.4 6.6 6.8 15.6 13.0 1.5 12.1 15.4 
11.8 11.4 10.7 15.6 14.9 4.7 [3.1 19.4 14.5 13.4 
11.8 17.2 15.0 13.1 14.6 14.8 15.1 14,9 18.4 16.5 


J.W.B. King 博士 热心 提供 数据 。 
[解答 序号 : 15] 
63 ”一 个 数量 性 状 受 4 个 独立 分 离 的 位 点 影响 ， 每 个 位 点 有 2 个 等 位 基因 并 且 是 完 
全 显 性 ， 隐 人 性 等 位 基因 纯 合 时 每 个 基因 减少 1 个 单位 的 度量 值 ， 所 有 隐 性 等 位 基因 的 频率 
均 为 0.3， 据 此 计算 基因 型 类 别 的 频率 分 布 ， 并 根据 频率 分 布 来 构建 一 个 柱 形 图 ( 像 图 6- 
1 一 样 )。 
[解答 序号 : 25] 
6.4 ” 除 两 个 位 点 上 隐 人 性 等 位 基因 频率 为 0.3 和 其 余 两 个 位 点 频率 为 0.7 外 ， 所 有 其 
他 条 件 与 习题 6.3 的 相同 ,计算 频率 分 布 。 
[解答 序号 : 35] 
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6.5 有 3 个 位 点 ， 每 一 位 点 有 2 个 等 位 基因 县 无 显 人 性。 在 所 有 位 点 上 ， 纯 合体 有 2 
个 度量 单位 的 差异 ， 杂 合体 与 两 种 纯 合 体 均 有 1 个 单位 的 差异 。 所 有 位 点 上 降低 度量 值 的 
等 位 基因 的 基因 频率 为 0.4， 据 此 计算 频率 分 布 。 
[解答 序号 : 45] 
6.6 在 (1) 习题 6.3 和 (2) 习题 6.5 的 条 件 下 ， 什 么 基因 频率 将 产生 度量 值 类 别 的 
完全 对 称 分 布 ? 
[解答 序号 : 55] 


oe 
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在 前 几 章 中 我 们 已 经 看 到 群体 的 遗传 特性 可 以 采用 基因 频率 和 基因 型 频率 的 形式 来 表 
示 。 为 了 推导 基因 和 基因 型 频率 为 一 方 与 数量 性 状 显 示 出 的 数量 差异 为 男 一 方 之 间 的 联 
系 ， 我 们 必须 引入 一 个 新 的 概念 ， 即 数值 的 概念 ， 它 可 以 用 数量 单位 表示 ， 通 过 它 性 状 得 
以 度量 。 当 在 一 个 个 体 上 度量 性 状 时 ， 观 察 到 的 数值 是 该 个 体 的 表 型 值 。 所 有 的 观察 值 ， 
不 管 是 平均 值 、 方 差 还 是 协 方差 ， 显然 都 必须 以 表 型 值 的 度量 为 基础 。 为 了 分 析 群 体 的 遗 
传 特性 ， 我 们 必须 将 表 型 值 分 成 归 因 于 不 同 原因 的 组 分 。 对 这 些 组 分 含义 的 解释 是 这 一 章 
中 我 们 主要 的 关注 点 ， 虽 然 我 们 还 能 够 获知 群体 平均 值 是 如 何 受 基 因 频 率 阵 列 影响 的 。 

表 型 值 首先 分 前 成 归 因 于 基因 型 和 环境 影响 的 组 分 。 基 因 型 足 个 怀 具有 的 基因 的 特定 
集合 ， 环 境 是 影响 表 型 值 的 所 有 非 址 传 因 素 。 所 有 非 遗 传 因 素 都 包含 在 术语 “环境 ”内 ， 
意味 着 基因 型 和 环境 ， 在 定义 上 是 表 型 值 的 唯一 决定 要 素 。 与 基因 型 和 环境 相 联系 的 数值 
的 两 个 组 分 是 基因 型 值 和 环境 离 差 。 我 们 可 以 认为 基因 型 给 予 个 体 一 确定 值 ， 而 环境 在 一 
个 方向 或 另 一 个 方向 上 引起 偏离 这 个 值 的 一 个 离 差 。 或 者 ， 用 符号 表示 为 : 

P=G+E [7.1] 

其 中 己 是 表 型 值 ，C6 是 基因 型 值 ， 己 是 环境 离 益 。 整 个 群体 中 平均 环境 离 差 被 认为 是 0， 
因此 表 型 均值 等 于 基因 型 均值 。 于 是 术语 群体 平均 值 相等 地 适用 于 表 型 值 或 基因 型 值 。 当 
处 理 连 续 世 代 时 ， 悟 氮 计 起 见 ， 我 们 假定 环境 在 世代 记 保 持 男 定 不 变 ， 因 此 在 没有 遗传 变 
化 的 情况 下 ， 群 体 平 均值 固定 不 变 。 如 果 我 们 能 在 大 量 的 个 体 中 复制 :特定 基因 型 ， 并 在 
对 群体 是 正常 的 环境 条 件 下 度量 它们 ,那么 它们 的 平均 环境 离 差 将 是 0， 因 此 它们 的 表 型 
均值 将 等 于 该 特定 基因 型 的 基因 型 值 。 这 就 是 一 个 个 体 的 基因 型 值 的 含义 。 原 理 上 它 是 可 
度量 的 ， 但 实践 中 它 是 不 可 度量 的 ， 当 我 们 关注 可 为 表 型 区 分 的 一 个 单个 位 点 上 的 基因 
型 ， 或 者 高 度 近 交 系 表现 的 基因 型 时 除外 。 

为 推论 的 目的 、 我 们 必须 给 讨论 中 的 基因 型 指定 任意 的 数值 。 可 采用 下 面 的 方法 来 做 
到 这 一 点 。 考 察 具有 两 个 等 位 基因 Αι 和 Αν 的 一 单个 位 点 ， 我 们 把 一 个 纯 合 体 的 基因 型 值 
定 为 +a， 另 一 个 纯 合 体 的 基因 型 值 定 为 - a， 杂 合体 的 基因 型 值 定 为 &〈 我 们 将 采用 A, 
是 使 数值 增加 的 等 位 基因 这 一 习惯 做 法 )。 因 此 我 们 有 像 图 7-1 那样 的 基因 型 值 的 尺度 。 
在 这 个 尺度 上 原点 或 0 值 的 那个 点 处 于 两 个 纯 合 体 值 之 间 的 中 点 。 杂 合体 的 值 4 取决 于 
显 性 度 。 如 果 无 显 性 ，d =0; WR Αι 对 A ERE, Wd 是 正 的 ， 如 果 A 对 Αι 是 显 性 ， 
d 是 负 的 。 如 果 显 性 是 完全 的 ，& 等 于 + a 或 - a， 如 果 存 在 超 显 性 ， 则 d 大 于 + α 或 小 
于 - ec。 显 性 度 可 表达 为 dva。 


例 7.1 


为 本 章 和 以 后 说 明 的 目的 ， 我 们 将 提 到 King (1950, 1955) 以 及 Warwick 和 Lewis 
(1954) REDRA- RLE, WA EE F pg)。 这 个 基因 缩小 身体 大 小 ， 
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基因 型 Ay Ag AiA2 ΑιΑι 
基因 型 值 -ᾱ 0 d ta 


图 7-1 任意 指定 的 基因 型 值 


它 对 大 小 的 影响 效应 几乎 是 (但 不 完全 是 ) 隐 性 的 。 在 上 面 引 用 的 研究 进行 到 某 个 时 刻 ， 
它 存在 于 一 个 小 的 小 扎 惠 系 (MacArthurs) 中 。 表 7-1 是 小 息 3 种 基因 型 的 6 周 龄 体重 ,大 
药 如 下 《两 性 平均 值 ); 


ἘΠ. 小 局 3 种 基因 型 6 周 龄 体重 
基因 型 





++ + pg PE ΡΕ 
体重 (g) 14 12 6 





(这 里 给 出 的 未 合 体 体 重 在 某 种 程度 上 是 推测 的 ， 但 是 误差 不 可 能 大 于 lg。) RHA 
在 正常 环境 条 件 下 获得 的 平均 体重 ， 因 此 它们 是 基因 型 值 。 两 个 纯 合 体 之 间 基 因 型 值 的 中 
点 是 10g， 在 像 图 7-1 那样 指定 值 的 尺度 上 ， 这 是 原点 ， 或 零点 。 因 此 ， 在 这 种 尺度 上 a 
的 值 是 dg, d 的 值 是 2go 


群体 平均 值 


现在 我 们 能 够 看 看 基因 频率 如 何 影响 整个 群体 中 性 状 的 平均 值 。 很 定 Αι 和 A, 的 基因 
频率 分 间 为 p 和 g。 于 是 ， 表 7-2 的 头 两 栏 显示 了 3 种 基因 型 以 及 在 一 个 随机 交配 群体 中 
由 公式 [1.2] 得 来 的 它们 频率 。 第 三 栏 显 示 了 它们 的 基因 型 值 ， 像 上 面 指定 的 那样 。 整 
个 群体 的 平均 值 通过 将 每 一 种 基因 型 值 乘 以 它 的 频率 并 对 3 种 基因 型 求 和 而 获得 。 这 为 什 
么 产生 了 平均 值 ， 其 理由 可 通过 将 频率 转换 成 个 体 数 来 理解 。 将 数值 乘 以 每 一 种 基因 型 的 
个 体 数 ， 并 对 基因 型 求 和 就 给 出 了 所 有 个 体 值 的 总 和 。 于 是 平均 值 将 是 这 种 值 的 总 和 除 以 
个 体 总 数 。 在 用 频率 进行 操作 的 过 程 中 方法 是 相同 的 ， 但 因为 频率 的 总 和 为 1 所 以 数 
值 x 频率 的 和 就 是 平均 值 。 换 句 话 说 ， 在 获得 频率 过 程 中 除 以 总 数 已 经 进行 过 了 。 用 数值 
乘 以 频率 来 获得 平均 值 是 在 本 章 和 随后 各 章 中 经 常用 到 的 一 种 方法 。 回 到 群体 平均 值 上 ， 
数值 乘 以 每 一 种 基因 型 的 频率 显示 在 表 7-2 的 最 后 一 栏 。 通 过 注意 ρ) - ο) = 
(p+ 9)(p -9g)=p-g， 这 一 栏 的 总 和 可 被 简化 。 因 此 ， 群 体 平 均值 ， 即 是 这 一 栏 的 总 
和 ， 为 : 
M = a(p— q) +2dpq [7.2] 
这 既是 关于 这 个 性 状 的 群体 基因 型 均值 又 是 它 的 群体 表 型 均值 。 
因此 ， 任 何 一 个 位 点 对 群体 平均 值 的 贡献 有 两 项 ，a(p ~ gq) 可 归 因 于 纯 合体 ，24dpg 
可 归 因 于 杂 人 合体。 如 果 无 显 性 (d = 0), 第 二 项 为 0， 则 平均 值 与 基因 频率 成 比例 : 
ΜΞ a(1-29g )。 如 果 存 在 完全 显 性 (d = a)， 那 么 平均 值 与 基因 频率 的 平方 成 比例 : 
M= a(1-2g*)。 在 没有 超 显 性 的 情况 下 ， 归 因 于 位 点 值 的 总 范围 是 2a。 也 就 是 说 ， 如 果 
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Αι 在 群体 中 被 固定 (p = 1)， 群 体 平均 值 将 是 a， 如 果 A 被 固定 《9 = 1)， 群 体 平均 值 将 
是 - ac。 可 是 ， 如 果 位 点 表现 超 显 性 ， 一 个 没有 被 固定 的 群体 平均 值 可 能 超出 这 个 范围 
( 表 7-2)。 


δε 7.2 两 个 等 位 基因 的 频率 和 基因 型 值 








3 δι 频率 基因 型 值 频率 x 基因 型 值 
Αι Αι p? +a pa 
ΑιΑ; 2p9 d 2pgd 
AgAo 7 -a -qa 
和 = alp - q) + 2dpg 


基因 型 值 a 和 4d 是 与 两 个 纯 合体 半 均 值 的 离 差 ， 如 图 7-1 所 未 。 它 表明 等 式 [7.2] 
表示 的 群体 平均 值 是 与 两 纯 合 体 中 点 值 的 离 差 ， 两 纯 合 体 中 点 值 是 尺度 的 原点 或 零点 。 如 
果 平 均值 要 被 表示 为 与 某 个 其 他 值 的 离 差 ， 那 么 必须 加 上 或 减 去 一 个 适当 的 常数 。 例 如 ， 
人 们 可 能 想 把 平均 值 表示 为 与 较 低 纯 合体 值 的 离 差 ， 这 将 需要 加 上 a， 在 一 些 简 化 之 后 ， 
FE (SER M=2platd). RH, RAMAGRAMAAHAZ, CHR 
M =2q( -a+ dp)o 


fl 7.2 

让 我 们 再 次 取 例 7.1 PREM ΛΑ, ΑΗ κ ΣΑ: 3, 
时 ,这 个 基因 对 群体 平均 值 有 什么 影响 。 首 先 ， 总 范围 是 从 6g 到 14g; 完全 由 侏 人 刁 纯 合 体 
组 成 的 群体 具有 大 小 为 6g 的 平均 值 ， 来 自 完全 缺乏 侏 惨 基因 的 群体 具有 大 小 为 14g 的 平 
均值 , (这些 值 专 指 进行 观察 时 MacArthur's 小 品系 的 数值 ,) 现在 假定 基因 以 0.1 的 频率 出 
现 ， 因 此 在 随机 交配 下 纯 合体 将 以 1% 的 频率 出 现 。 要 代入 到 等 式 [7.2] 中 的 数值 是 p= 
0.9,，g=0.1，a =4g，d =2g， 正 如 例 7.1 所 显示 的 。 因 此 根据 等 式 [7.2]， 群 体 平均 值 
是 : 有 =4x0.8+2x0.18=3.56。 可 是 ， 这 种 平均 值 是 从 两 个 纯 合体 的 中 点 值 【〈 即 原点 ) 
度量 的 ， 其 大 小 为 10g。 因 此 群体 平均 值 的 实际 值 是 13.56g。 下 一 步 假 定 基因 以 0.4 的 频 
率 出 现 。 以 同样 的 方式 代入 ,我 们 发 现 及 = 1.76， 时 它 必 须 加 上 原点 值 10g， 给 出 值 为 
11.76g。 这 些 数字 大 致 确证 ， 可 由 携带 该 基因 的 品系 记录 中 得 到 。 当 基因 以 大 约 0.4 的 频 
率 出 现时 ， 平 均 体 重大 约 为 12g。 两 个 世代 过 后 ， 当 侏 癸 基 因 被 有 意 淘汰 时 ， 平 均 体重 上 
升 到 大 约 14g。 


现在 我 们 必须 把 几 个 位 点 上 的 基因 贡献 加 起 来 ， 找 出 它们 对 平均 值 的 联合 影响 。 这 引 

起 了 不 同位 点 上 的 基因 如 何 结合 起 来 对 性 状 产生 联合 影响 的 问题 。 暂 时 我 们 假定 结合 是 通 

过 加 性 进行 的 ， 这 意味 着 涉及 几 个 位 点 的 一 个 基因 型 值 是 归属 于 各 单个 位 点 之 值 的 总 和 。 

例如 ， 如 果 Α1Αι 的 基因 型 值 是 αρ, ΒιΒι 的 为 ags 那么 å; A; Bı B; 的 基 末 型 值 是 @a+ ägo 

非 加 性 结合 的 结果 将 在 本 章 最 后 解释 。 于 是 ， 对 于 加 性 结合 ， 由 几 个 位 点 的 联合 影响 导致 
的 群体 平均 值 是 各 个 单个 位 点 中 每 一 个 的 贡献 总 和 ， 这 样 : 

Μ- dia(p-q) «2»; dp [7.3] 


本 -一 一 -一 一 一 ，- 
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这 既是 基因 型 均值 又 是 表 型 均值 。 现 在 ， 在 没有 超 显 性 的 情况 下 ， 总 范围 是 2 之 a。 如 果 
令 数值 增加 的 所 有 等 位 基因 都 被 国定 ， 平 均值 将 是 + a， 如 果 令 数值 减少 的 所 有 等 位 基 
因 都 被 固定 ， 它 将 是 - 六 a。 这 些 是 群体 中 洪 在 变异 范围 的 理论 极限 。 等 式 [7.3] 中 的 
平均 值 被 度量 的 起 点 是 总 范围 的 中 点 。 这 也 等 于 所 有 位 点 各 自 的 两 纯 合体 中 点 的 平均 值 。 


例 7.3 

作为 加 性 结合 的 两 个 位 点 的 一 个 例子 ， 我 们 将 涉及 小 鼠 的 两 个 颜色 基因 ，Russell 
(1949) 已 描述 了 它们 对 色素 颗粒 数目 的 影响 。 这 是 一 个 数量 性 状 ， 它 反映 了 皮毛 中 色素 
沉着 的 强度 。 这 两 个 基因 是 “ 福 色 ”(b) 和 “极端 稀 淡 ”(c*)， 和 白化 体系 列 的 一 个 等 位 基 
因 。 在 野生 型 纯 合体 中 ， 两 个 单个 的 突变 纯 合体 中 ， 以 及 双 突 变 纯 合 体 中 ， 对 每 单位 容积 
毛发 中 的 黑色 素 晒 粒 数 目 进行 了 度量 。 我 们 和 将 假定 两 种 野生 型 等 位 基因 是 完全 显 性 的 ， 因 
此 只 需 考察 4 种 基因 型 。4 种 基因 型 的 颗粒 平均 数目 显示 在 表 7-3. 


3: Ί-3 加 性 结合 的 两 个 位 点 对 色素 颗粒 的 影响 
B- bb 2aR 
ς- 95 90 
ce? 38 34 4 
56 








2a. 57 


H— HEI) ή ΑΣ Η Ετος, RAAR T7- 指定 数值 的 尺 
8 Ελ 2a, ΕΤ 1 ΑΦ, Re A H5 AnA, 8 
名 话说 ，B- 和 bb 之 闻 的 数值 差异 ， 在 C- 基因 型 之 间 与 在 ος 基因 型 之 间 是 一 样 的 ; 类 
似 地 是 ，C 一 和 cre* 之 间 的 差异 在 B- 中 与 在 bb 中 也 是 一 样 的 。 因 此 ， 这 两 个 位 点 可 加 性 
地 结合 起 来 ， 一 个 复合 基因 型 的 数值 可 正确 地 从 已 知 的 单个 基因 型 数值 中 来 预测 。 例 如 ， 
bb 基因 型 比 野生 型 少 5 个 单位 ，crer 基因 型 比 野 生 型 少 97 个 单位 ; 因此 ，bbesce 应 当 比 野 
生 型 的 数值 95 少 62 个 单位 ， 即 为 33， 它 与 观察 值 34 几乎 完全 相同 。 


平均 效应 


为 了 推导 一 个 群体 与 它 家 系 结构 相 联系 的 特性 ， 我 们 必须 处 理 从 双亲 到 后 代 的 数值 传 
递 ， 仅 仅 借助 基因 型 值 是 不 可 能 做 到 这 一 点 的 ， 因 为 双亲 仅 传 递 它们 的 基因 而 不 是 它们 的 
基因 型 给 下 一 世代 ， 在 每 一 世代 中 基因 型 重新 创造 。 因 此 需要 数值 的 一 种 新 度量 ， 它 将 涉 
及 到 基因 而 不 是 基因 型 。 这 使 得 我 们 能 够 给 个 体 指定 “育种 值 "， 它 是 与 由 个 体 携带 并 传 
递 给 其 后 代 的 基因 相 联 系 的 一 个 数值 。 与 基因 相 联 系 的 、 而 与 基因 型 分 开 的 新 数值 被 称 为 
平均 效应 。 平 均 效 应 取决 于 以 前 定义 的 基因 增值 a 和 d， 还 取决 于 基因 频率 。 因 此 平均 效 
应 是 群体 和 有 关 基 因 的 特性 。 平 均 效 应 的 概念 不 容易 领会 ， 但 对 理解 数量 性 状 的 遗传 ， 它 
是 十 分 重要 的 。 有 几 种 方法 可 用 来 定义 平均 效应 。 在 随机 交配 下 ， 它 们 全 是 等 价 的 ， 否 则 
ARS Br CR Falconer, 1985); 这 里 我 们 只 关注 随机 繁殖 群体 。 一 种 定义 是 这 样 的 ， 一 个 特 
EAA (等 位 基因 ) 的 平均 效应 是 一 些 个 体 与 群体 平均 值 的 平均 离 差 ， 这 些 个 体 从 一 个 亲 
本 接受 了 该 基因 ， 而 从 另 一 个 亲本 接受 的 基因 却 是 随机 的 来 自 于 群体 。 这 可 用 另 一 种 方式 


和 -一 一 一 
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来 表述 。 让 携带 Ai 的 大 量 配 子 全 部 随机 地 与 来 自 群体 的 配子 结合 ; 然后 如 此 产生 的 基因 
型 的 平均 值 和 群体 平均 值 的 离 差 数量 ， 就 是 Αι 基因 的 平均 效应 。 


表 7-4 平均 效应 的 推导 








FERHAN 
配子 频率 和 数值 产生 的 基因 型 要 减 去 的 基因 的 
类 型 AA â AA MM 的 平均 值 ΜΑΥΡΗ 平均 效应 
a d -a 
Αι p q pa + qd -[αίρ- 4) +2dpq| ᾳ[α 4 d(q-p)] 
Ag P ᾳ - qa + pd - [alp— q) +2dpq] - plat d(q-p)] 


让 我 们 看 看 ， 用 来 表达 群体 平均 值 的 基因 型 值 o Ald 是 如 何 与 平均 效应 关联 起 来 的 。 
这 将 有 助 于 使 概念 更 加 清楚 。 推 导 展 示 在 表 7-4。 考 虑 产 率 分 别 为 p Me 的 两 个 等 位 基因 
A, 和 Αρ 的 一 个 位 点 ， 首 先 处 理 基 因 Αι 的 平均 效应 ， 我 们 将 使 用 符号 αι KERE, WR 
携带 Al 的 配子 随机 地 与 来 自 群 体 的 配子 结合 ， 那 么 产生 的 基因 型 的 比例 将 是 AA 为 p， 
AA  Φο AA 的 基因 型 值 是 + α, ΑιΑο 的 基因 型 值 是 4， 考 起 它们 发 生 的 比例 ， 这 些 基 
因 型 的 平均 值 是 pe + 9d4。 这 个 平均 值 与 群体 平均 值 之 间 的 差异 就 是 基因 A, 的 平均 效应 。 
AFA [7.2] 中 获取 群体 平均 值 的 数值 ， 得 到 : 

a, = pat qd-[a(p-q) +2dpq] 
=qla+d(q-p)] [7.40] 
类 似 地 ， 基 因 As 的 平均 效应 是 : 
a,=~pla+d(q-p)] [7.45] 
当 有 两 个 以 上 的 等 位 基因 时 ， 每 一 个 等 位 基因 的 平均 效应 可 以 用 类 似 的 方式 表达 。 为 什么 
平均 效应 取决 于 基因 频率 的 理由 ， 可 从 词语 “随机 抽取 ”的 定义 中 看 出 ， 因 为 一 个 随机 样 
本 的 含量 取决 于 群体 的 基因 频率 。 

当 考察 一 个 位 点 上 只 有 两 个 等 位 基因 时 ， 采 用 基因 替代 的 平均 效应 来 表示 它们 的 平均 
效应 更 方便 。 这 简单 地 就 是 两 个 等 位 基因 平均 效应 之 间 的 差异 ,但 采用 下 面 的 方法 可 更 清 
楚 地 理解 它 的 意义 。 假 定 我 们 可 以 将 随机 选择 的 A, 基因 改变 成 A 基因 ， 好像 遂 过 定向 突 
变 一 样 ， 然 后 我 们 能 注意 到 由 此 引起 的 数值 的 变化 ; 这 样 产生 的 平均 变化 将 是 基因 蔡 代 的 
平均 效应 。 当 A, 基因 被 随机 选取 时 ， 将 在 AA, 基因 型 中 发 现 比例 为 。(p 是 Αι 的 基因 频 
率 )， 在 Α2Α2 基因 型 中 发 现 比例 为 g。 将 ALA, HER AA 将 引起 值 从 d 变化 到 + a， 因 
此 效应 将 是 (a - d)。 将 AA, KER AA 将 引起 值 从 - α 变化 到 4d， 效 应 将 是 (d + α)ο 
因此 平均 变化 是 p(a - d) + g(d+ a4), 经 过 重新 整理 ， 它 变 成 a + d(g - ρ)ο BH, HARK 
代 的 平均 效应 ( 记 为 a， 没有 下 标 ) 是 ; 

a=a+d(q-p) [7.5] 
根据 等 式 【7.4]， 很 容易 看 出 : 
a= αι = a 


当 采 用 基因 替代 的 平均 效应 形式 表达 时 ， 两 个 等 位 基因 的 平均 效应 是 : 


mo ue en - -一 : 
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a,=—-pa 

基因 型 的 育种 值 可 方便 地 用 这 些 项 来 表达 ， 这 将 在 下 一 部 分 看 到 。 基 因 替 代 的 平均 效应 的 
另 一 种 定义 将 在 以 后 给 出 ， 图 7-2 中 有 图 解 表示 。 

例 7.4 

再 次 考察 侏儒 基因 以 及 它 对 体重 的 影响 ， 在 例 7.1 中 发 现 其 效应 是 上 = 4g f d =2g, 
如 果 pg 基因 的 频率 是 g =0.1， RHFA [7.5]， 基 因 茜 代 的 平均 效应 是 a =4+ 
2(0.1-0.9) =2.4g。 如 果 频 率 是 9=0.4， 则 基因 替代 的 平均 效应 是 we=4+2(0.4-0.6) 
=3.6g。 根据 等 式 [7.6]， 各 个 基因 的 平均 效应 如 表 7-5 所 示 。 


表 7-5 RPA ἜΡΙΣ ΚΙ 


g=0.1 9=0.4 








+ 的 平均 效应 : ai = +0.24 +1.44 
ρε 的 平均 效应 ，a, = -2.16 -2.16 
aza -a= 2.40 3.60 


因此 ， 当 基因 频率 较 大 时 ， 基 因 替 代 的 平均 效应 a 就 越 大 。 在 两 种 基因 频率 上 pg 的 
平均 效应 相同 只 是 一 种 巧 会 。 


育种 值 


平均 效应 概念 的 有 用 性 从 已 经 注意 到 的 事实 中 产生 ， 即 双亲 传递 它们 的 基因 而 不 是 它 
们 的 基因 型 给 它们 的 后 代 。 因 此 正 是 双亲 基因 的 平均 效应 决定 了 其 后 代 的 平均 基因 型 值 。 
根据 其 后 代 平 均值 来 判断 一 个 个 体 的 值 被 称 为 个 体 的 育种 值 。 因 此 不 同 于 平均 效应 ， 育 种 
值 是 可 以 度量 的 。 如 果 一 个 个 体 与 从 群体 中 随 届 抽取 的 表 7-6 基因 型 与 个 体育 种 什 
KEMERE, AEE CRESS |< >=, 
平均 离 差 的 2 倍 。 离 差 必须 加 倍 ， 因 为 正 被 谈论 的 亲本 一 a στι 
仅 为 后 代 提 供 - 半 的 基因 ， 另 一 半 基 因 随 机 地 来 自 群 Aide a,+a,=(q-p)a 
体 。 育 种 值 可 以 用 绝对 单位 表示 ,但 正如 上 而 所 定义 的 Ah ΖαιΞ-Ίρα 
那样 ， 通 常用 与 群体 平均 值 的 离 差 形 式 表示 更 方便 。 正 
像 平 均 效 应 是 基因 和 群体 的 一 种 特性 一 样 ， 育 种 值 也 是 个 体 和 它 的 配偶 所 属 群体 的 一 种 特 
性 。 没 有 指定 它 要 交配 的 群体 ， 人 们 不 能 谈 及 个 体 的 育种 值 。 

采用 平均 效应 的 形式 来 定义 , 个 体 的 育种 值 等 于 它 携带 的 基因 平均 效应 的 总 和 ， 即 对 
每 一 个 位 点 上 一 对 等 位 基因 以 及 对 所 有 位 点 求 和 和。 因此， 对 具有 两 个 等 位 基因 的 一 单个 位 
点 ， 基 因 型 的 育种 值 如 表 7-6 所 示 。 


ΦΙ 7.5 
LRN) ROMER ARMA A. + 和 pg 基因 的 平均 效应 给 出 在 上 一 个 例 
子 中 。 从 这 些 数字 中 ， 我 们 可 以 找 出 上 面 所 解释 的 3 种 基因 型 的 育种 值 。 下 面 给 出 的 这 些 
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育种 值 是 与 群体 平均 值 的 离 差 { 表 7-7)。 基 因 频 率 为 0.1 和 0.4 的 群体 平均 值 可 在 例 7.2 
中 找到 ， 并 被 再 次 显示 在 下 面 标 有 肝 的 栏目 中 。 

(侏儒 纯 合 体 的 育种 值 只 是 假设 的 ， 因 为 事实 上 侏儒 纯 合 体 几 乎 全 是 不 育 的 ， 但 这 种 
复杂 情况 在 本 文中 可 被 把 略 。) 


ἘΠῚ 小 四 侏 偶 基 因 的 育种 值 
育种 值 


++ + PS PE PE 
q=0.1 13.56 + 0.48 - 1.92 -4.32 


M 








q=0.4 11.76 + 2.88 -0.72 -4.32 


扩展 到 具有 两 个 以 上 等 位 基因 的 一 个 位 点 是 容易 进行 的 ， 任 一 基因 型 的 育种 值 都 是 现 
存 的 两 个 等 位 基因 平均 效应 的 总 和 。 如 果 要 考虑 所 有 的 位 点 ， 一 特定 基因 型 的 育种 值 就 是 
归属 于 每 一 个 单独 位 点 的 育种 值 的 总 和 。 如 果 存 在 基因 型 值 的 非 加 性 结合 ， 则 可 出 现 一 种 
稍微 复杂 的 情况 。 我 们 给 出 了 育种 值 的 两 种 定义 ， 用 后 代 的 度量 值 表 术 的 实用 上 的 定义 以 
及 用 平均 效应 表示 的 理论 上 的 定义 。 非 加 性 结合 致使 这 两 种 定义 不 完全 等 价 。 这 一 点 将 在 
第 9 章 更 全 面 地 解释 。 

对 育种 值 定 义 的 考虑 将 表明 ， 在 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 的 群体 中 ， 平 均 育 种 值 一 定 为 
ϱ, 或 如 果 育 种 值 用 绝对 单位 来 表示 ， 则 平均 育种 值 一 定 等 于 平均 基因 型 值 ， 也 一 定 等 于 
表 型 均值 。 这 可 以 愉 上 面 列 出 的 育种 值 中 得 到 证 实 。 将 育种 值 乘 以 每 一 个 基因 型 的 频率 并 
求 和 给 出 平均 育种 值 ( 用 与 群体 平均 值 的 离 差 表达 ) H: 

2p’g α«2ρᾳίᾳ-ρ)α-2ᾳρ a=2pg alp+q-p-q)=0 

育种 值 有 时 被 称 为 “加 性 基因 型 "， 育 种 值 的 变异 可 归 因 于 基因 的 “加 性 效应 "。 虽 然 
我 们 将 不 使 用 这 些 术语 ， 但 我 们 在 下 一 章 要 讨论 育种 值 变异 过 程 时 ， 将 遵循 习惯 使 用 “加 
性 ”这 一 术语 ， 并 且 我 们 将 使 用 符号 4 来 标明 个 体 的 育种 值 。 

因为 育种 值 表达 了 从 亲本 传递 到 后 代 的 值 ， 所 以 它 表明 任何 个 体 预期 的 育种 值 是 其 双 
亲 育 种 值 的 平均 值 ; 根据 育种 值 的 定义 ， 这 也 是 个 体 的 预期 表 型 值 。 根 据 后 代 接 受到 每 一 
个 亲本 的 两 个 等 位 基因 的 不 同 ， 相 同 亲 本 的 不 同 后 代 其 育种 值 将 有 所 不 同 ; 期 望 值 简单 地 
就 是 柑 同 亲本 的 巨大 数量 后 代 的 平均 值 。 因 此 ， 从 亲本 到 后 代 传递 的 数值 可 表示 为 : 


P, =A, = 4 (A, + Ay) [7.7] 
其 中 ， 下 标 。、s 和 4 AIHER, ARAYIR. 
显 性 离 差 


我 们 已 把 作为 个 体 基因 型 值 的 一 个 组 分 一 育种 值 分 离 出 来 了 。 现 在 让 我 们 考察 什么 组 

成 了 剩余 部 分 。 当 只 考察 一 单个 位 点 时 ， 一 特定 基因 型 的 基因 型 值 Ὁ 和 育种 值 4 之 间 的 
HEFRRKALABAD, AW: 

G=A+D [7.8] 

显 性 离 差 由 一 个 位 点 上 等 位 基因 之 间 的 显 人 性 特性 而 产生 ， 因 为 在 无 显 人 性 的 情况 下 ， 育 种 值 


re 
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和 基因 型 值 相符 合 。 从 统计 学 的 观点 来 看 ， 显 性 离 差 是 等 位 基因 间 的 互 作 或 位 点 内 互 作 。 
它们 代表 将 基因 以 成 对 形式 加 在 一 起 组 成 基因 型 的 效应 ; 被 单个 抽取 的 两 个 基因 的 效应 不 
能 计 入 这 种 效应 。 因 为 基因 的 平均 效应 和 基因 型 的 育种 值 都 取决 于 群体 的 基因 频率 ， 因 此 
显 性 离 差 也 取决 于 基因 频率 。 所 以 它们 是 群体 的 部 分 特性 ， 不 仅仅 是 显 性 度 的 度量 。 


例 7.6 

继续 侏儒 基因 这 个 例子 ,现在 我 们 可 以 列 出 基因 型 值 和 育种 值 ， 因 此 根据 等 式 [7.8] 
可 获得 3 种 基因 型 的 显 性 离 差 。 这 些 值 ， 现 在 金 部 被 表示 为 与 群体 平均 值 M 的 离 差 ,给 
在 表 7-8 中 。 


R78 侏 备 基因 型 的 基因 型 信 、 商 种 值 和 显 性 次 差 { 束 示 为 与 群体 平均 慎 的 元 差 ] 


q=0.1; M=13.56 9=0.4; M=11.76 








Et + Pe ΡΕ ΡΕ + + + pg ΡΕ PE 
频率 0.81 0.18 0.01 0.36 0.48 0.16 
基因 型 值 C +0.44 -1.56 -7.56 +2.24 +0.24 -5.76 
育种 值 4 +0.48 -1.92 -4.32 +2.88 -0.72 -4.32 
显 性 离 差 D -0.04 +0.36 -3.24 ~0.64 + 0.96 -1.44 


-2¢a 





图 7-2 正如 正文 中 解释 的 ， 图 示 为 具有 频率 为 p 和 4 的 两 个 等 位 基因 A MA, 的 
一 个 位 点 上 的 基因 型 的 基因 型 值 【实心 点 ) 和 商 种 值 {空心 点 } 
KERE: 基因 型 中 A 基因 数目 。 孝 值 的 垂直 尺度 : 左边 ， 像 图 7-1 一 样 指定 的 任意 什 ; 


右边 ， 与 群体 平均 值 的 离 差 。 该 图 以 下 列 数 值 为 尺度 而 绘制 d= 子 a，g = 十-。 
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基因 型 值 、 育 种 值 和 显 性 离 差 之 间 的 关系 可 以 用 图 解 来 说 明 ， 像 图 7-2 那样 、 用 这 种 
方式 可 能 更 容易 理解 显 性 离 差 的 意义 。 在 图 中 ， 基 因 型 值 (实心 点 ) 以 基因 型 中 A 基因 
的 数目 为 背景 而 绘制 。 通 过 最 小 二 乘法 对 这 些 点 拟 合 了 一 条 直 的 回归 线 ， 每 一 点 用 它 代表 
的 基因 型 频率 来 加 权 。 这 条 直线 的 位 置 给 出 了 每 一 种 基因 型 的 育种 值 ， 用 空心 点 表示 。 育 
种 值 和 基因 型 值 之 间 的 差异 是 显 性 离 差 ， 用 垂直 点 线 表示 。 + 字形 表示 群体 平均 值 。 基 因 
替代 的 平均 效应 a 由 AA, 和 AA ZAR AA 和 AA 之 间 的 育种 值 差异 给 出 ， 如 图 所 
示 。 基 因 替 代 的 平均 效应 的 最 初 定 义 就 是 由 Fisher (1918, 1941) 采用 基因 型 值 对 基因 数 
且 这 种 线性 回归 的 形式 给 出 的 。 


7-9 在 一 个 两 个 等 位 基因 系统 中 移 基 因 型 值 ， 用 与 群体 平均 值 的 高 差 为 度量 








基 型 

ÁÁ Ay Az Ap Ay 
FR pP 2pg g 
指定 值 α d -a 
与 群体 平均 值 的 离 差 : 
| 2ᾳ(α - pd) a(q-p)+ d(1-2pq) -2pla+ qd) 
baiia ... (ᾳ-- ϱ) a +2pgd -2ρί a+ pd) 
育种 值 2qa (ᾳ-ρ}α -2ρα 


TERE -2gd 2 pod = 2p'd 


注 ; 群 体 平均 值 ; M = a{p - 9) + 2dpg 
基因 替代 的 平均 效应 : a = e+ dlg- p)。 


通过 从 基因 型 值 中 减 去 育种 值 ， 显 性 离 差 可 以 采用 任意 指定 的 基因 型 值 Ald RR 
示 ， 如 表 7-9 所 示 。 基 因 型 值 首先 必须 被 转换 成 与 群体 平均 值 的 离 差 ， 因 为 育种 值 已 采用 
这 种 方法 表示 了 。 这 样 转换 过 的 基因 型 值 以 两 种 形式 给 出 : 以 a 的 形式 和 以 a 的 形式 。 
让 我 们 考察 基因 型 AA 来 显示 这 些 是 如 何 获得 的 ， 通 过 减 去 育种 值 显 性 离 益 又 是 如 何 获 
得 的 。AiAi 的 任意 指定 的 基因 型 值 是 + a， 群体 平均 值 是 a(p - φ) +2dpq。 按 与 群体 平均 
值 的 离 差 表示 ， 因 此 ， 基 因 型 值 是 : 

a-|[a(p-q)+2dpq] = a(1- p+ q) —2dpq =2qa -2dp9 -2ηί(α - dp) 

通过 代入 a=a-d(q-p) (来 自 等 式 [7.5])， 这 可 以 采用 平均 效应 a 的 形式 来 表示 ， 
于 是 基因 型 值 变 成 24 ( α- gd)。 减 去 育种 值 2g a， 给 出 显 性 离 差 为 -29*d。 通 过 类 似 的 
FESS, Al Ag 的 显 性 离 差 是 2pgqdq，Ashs 的 显 性 离 差 是 -2p*d。 因 此 所 有 的 显 性 离 差 都 是 d 
的 函数 。 如 果 无 显 性 ，d 是 0， 显 性 离 差 也 全 部 为 0。 因 此 在 无 显 性 的 情况 下 ， 育 种 值 和 
基因 型 值 是 相同 的 。 不 表现 显 人 性 〈d = 0) 的 基因 有 时 被 称 为 “加 性 基因 ”， 或 说 成 是 “以 
加 性 方式 起 作用 ”。 

因为 平均 育种 值 和 平均 基因 型 值 是 相等 的 ， 它 表明 平均 显 性 离 差 为 0。 这 通过 将 显 性 
离 差 乘 以 每 一 种 基因 型 的 频率 并 求 和 可 以 得 到 证 实 。 这 样 平 均 显 性 离 差 是: 

-2ρ2ᾳ4 -4ρ2ᾳἆ-- 2/4 d =0 


互 作 离 差 
当 只 考察 一 个 单个 位 点 时 ， 基 因 型 值 仅 由 育种 值 和 显 性 离 差 组 成 。 但 当 基 因 型 涉及 一 
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个 以 上 位 点 时 ， 基 因 型 值 可 能 包含 由 非 加 性 结合 引起 的 一 种 附加 的 离 差 。 假 定 ον 表示 归 
基于 一 个 位 点 的 个 体 的 基因 型 值 ，Gs 表示 归 因 于 第 二 个 位 点 的 基因 型 值 ，6 表示 归 因 于 
两 个 位 点 在 一 起 的 总 基因 型 值 。 于 是 : 
G= Οκ Gat Tan [7.9] 

其 中 ，Ig 是 与 这 些 基 因 型 值 的 加 性 结合 的 离 差 。 在 本 章 之 初 ， 处 理 群 体 平均 值 的 过 程 中 ， 
我 们 假定 对 基因 型 的 所 有 结合 1 都 为 0。 如 果 对 不 同位 点 基因 的 任何 结合 1 不 是 0， 则 那 
些 基 因 被 说 成 “ 互 作 ” 或 表现 出 “上 位 *”， 术 语 上 位 在 数量 遗传 学 中 比 在 孟 德尔 遗传 学 中 
被 赋予 了 更 广泛 的 意义 。 离 差 1 被 称 为 互 作 离 差 或 上 位 离 差 。 如 果 互 作 离 差 是 0， 有 关 的 
基因 被 说 成 在 位 点 之 同 “ 以 加 性 方式 起 作用 ”。 因 此 “加 性 作用 ”可 能 指 两 种 不 同 的 事情 。 
涉及 一 个 位 点 上 的 基因 ， 它 意味 着 无 显 性 ， 涉 及 不 同位 点 上 的 基因 ， 它 意味 着 无 上 位 。 

位 点 可 能 成 对 地 或 以 3 个 或 更 多 的 数目 互 作 ， 互 作 可 能 有 几 个 不 同 的 类 型 ， 就 像 主 效 
基因 的 行为 所 显示 的 一 样 。 可 是 ， 我 们 不 必 关 注 互 作 的 复杂 属性 ， 因 为 在 总 基因 型 值 中 ， 
所 有 类 型 的 互 作 放 在 一 起 作为 单一 互 作 离 差 来 处 理 。 因 此 ， 对 于 放 在 一 起 的 所 有 位 点 ， 我 
们 可 以 书写 : 





G=A+D+1 [7.10] 

其 中 ，A 是 归属 于 单独 位 点 的 育种 值 的 总 和 ，D 是 显 性 离 差 的 总 和 。 
当 数 值 用 与 群体 平均 值 的 离 差 表 示 时 ， 一 个 群体 中 所 有 基因 型 的 平均 互 作 离 差 是 0。 
这 是 肯定 的 ， 这 一 点 可 从 等 式 [7.10] PRL, WE Ο. Α. 5 的 平均 值 全 为 0。 互 作 离 


差 不 仅 是 互相 作用 的 基因 型 的 一 种 特性 ， 而 且 也 取决 于 群体 中 基因 型 的 频率 ， 因 此 也 取决 
于 基因 频率 。 


例 7.7 

作为 两 个 位 点 非 加 性 结合 的 一 个 例子 ,我 们 将 选取 在 例 7.3 中 被 用 来 说 明 加 性 结合 的 
小 所 中 相同 的 两 个 颜色 基因 ; 但 这 次 我 们 涉及 它们 对 色素 颗粒 大 小 而 不 是 对 它们 数目 的 影 
响 (Russell|，1949)。 在 4 种 基因 型 中 颗粒 的 平均 大 小 (直径 以 ARE) 显示 在 表 7-10 
中 。 这 次 差 骨 与 另 一 种 基因 型 有 关 : 例如 ，c* 基因 对 B- 基 因 型 有 相当 大 的 影响 ， 但 对 bb 
基因 型 一 点 也 没有 影响 。 因 此 这 两 个 位 点 具有 上 位 互 作 ， 不 是 以 加 性 方式 结合 起 来 的 。 在 
任 一 特定 群体 中 4 种 基因 型 的 互 作 离 盖 将 取决 于 两 个 位 点 上 的 基因 频率 。 


%7-10 四 种 基因 型 色素 晒 粒 大 小 平均 值 





B- bb 差异 
ς- 1.44 0.77 0.67 
ate? 0.94 0.77 0.17 
差异 0.50 0.00 


J 题 
7.1 红细胞 酸性 磷酸 酶 的 3 种 等 位 变种 存在 于 英国 群体 的 一 个 样本 中 。 下 表 给 出 了 


样本 中 具有 频率 的 基因 型 以 及 每 一 种 基因 型 的 平均 酶 活性 《CC 个 体 没 有 发 现 )。 这 个 群体 
中 平均 酶 活性 是 多 大 ? 


Po wanman ro =< 
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EAH BK (5) 酶 活性 
AA o 9.6 122 
AB 48.3 154 
BB 34.3 188 


数据 来 自 Spencer, N., et al. (1964) Nature, 201, 299 ~ 300. 
[解答 序号 : 6] 
7.2 对 习题 7.1 中 给 出 的 红细胞 酸性 磷酸 酶 的 酶 活性 ， 在 没有 [ 等 位 基因 和 A 具有 
下 列 基 因 频 率 : (1) 0.2, (2) 0.5, (3) 0.8 时 ， 计 算 群 体 中 的 平均 酶 活性 。 
[解答 序号 : 16] 
7.3 ”如果 有 一 个 对 于 一 个 数量 性状 为 超 显 性 的 位 点 ， 具 有 下 面 给 出 的 基因 型 值 ， 那 
么 多 大 的 基因 频率 将 使 一 个 随机 交配 群体 产生 它 的 最 大 平均 值 ， 这 个 平均 值 是 多 大 ? 
Ay Λι AlA2 Α2Α0 
110 150 90 
[解答 序号 : 26] 
7.4 例 7.3 描述 了 两 个 颜色 基因 对 小 鼠 毛 发 中 色素 颗粒 数目 的 影响 。 当 褐色 基因 b 
纯 合 时 ， 将 颗粒 数 从 95 减少 到 90， 极 端 稀 淡 基因 ee 纯 合 时 将 颗粒 数 从 95 减少 到 38。 结 
合 的 基因 效应 是 加 性 的 。 假 定 两 个 基因 是 完全 隐 性 ， 找 出 b 基因 频率 为 0.5 和 ο 基因 频率 
为 0.2 的 一 个 群体 中 平均 的 色素 颗粒 是 多 少 。 


[解答 序号 : 36] 
7.5 在 习题 7.2 指 定 的 群体 中 ， 两 个 等 位 基因 的 平均 效应 和 基因 替代 的 平均 效应 各 
是 多 大 ? 
[解答 序号 : 46] 
7.6 在 习题 7,2 指定 的 3 个 群体 中 ，3 种 基因 型 的 育种 值 是 多 大 ? 
[解答 序号 : 56] 


77 当 平 均值 处 于 它 的 最 大 值 时 ， 找 出 习题 7.3 指定 的 群体 中 3 种 基因 型 的 育种 值 
和 显 性 离 差 。 
[解答 序号 ; 66] 
7.8 在 习题 7.4 指 定 的 群体 中 ， 计 算 基 因 型 bbesee 的 育种 值 和 显 性 离 差 。 同 时 以 与 
群体 平均 值 的 离 差 以 及 以 颗粒 数 的 绝对 单位 给 出 育种 值 。 
[解答 序号 76] 
7.9 习题 7.4 涉 及 两 个 颜色 基因 对 小 局 被 毛 中 色素 颗粒 数目 的 影响 。 例 7.7 描述 了 
相同 的 两 个 基因 对 色素 颗粒 大 小 的 影响 ， 在 这 种 情形 中 ， 效 应 不 是 加 性 的 。 在 bb 纯 合 子 
频率 为 0.4 和 ο ο 纯 合 子 频 率 为 0.2 的 一 个 群体 中 ， 求 解 出 基因 型 的 互 作 离 差 。 因 为 两 个 
基因 都 被 假定 为 完全 隐 性 的 ， 在 每 一 种 情形 中 显 性 纯 合 体 和 杂 合 体 具有 相同 的 值 ， 可 以 作 
为 一 种 基因 型 来 处 理 ， 因 此 ， 有 4 种 基因 型 ， 需 要 找 出 它们 的 互 作 离 差 。 如 果 例 7.7 给 出 
的 4 种 基因 型 值 首先 被 转换 成 与 群体 平均 值 的 离 差 这 对 后 面 的 习题 将 是 有 用 的 ; 这 还 可 
以 使 条 理 更 清楚 。 
[解答 序号 : 86] 
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数量 性 状 的 遗传 学 以 其 变异 的 研究 为 中 心 ， 因 为 正 是 采用 了 变异 的 术语 才 使 主要 的 遗 
传 学 问题 得 以 系统 地 前 述 。 变 异 研 究 的 基本 思想 是 将 其 分 前 为 归属 于 不 同 原因 的 组 分 。 这 
些 组 分 的 相对 大 小 决定 了 群体 的 遗传 特性 ， 尤 其 是 亲属 间 的 相似 程度 。 在 这 一 章 中 ， 我 们 
将 考察 这 些 组 分 的 属性 以 及 遗传 组 分 是 如 何 取 决 于 基因 频率 的 。 然 后 ， 在 下 一 章 ， 我 们 将 
前 明 亲 属 冯 相 似 的 程度 如 何 由 组 分 的 大 小 所 决定 。 


方差 组 分 


变异 的 大 小 可 度量 并 以 方差 表示 : 当 以 偏离 群体 平均 值 的 离 益 表 示 数 值 时 ， 简 单 地 说 
方差 就 是 该 值 平方 的 平均 值 。 方 差分 前 成 的 组 分 与 上 一 章 描述 的 数值 的 组 分 相同 ; 因此 ， 
举例 来 说 ， 基 因 型 方差 就 是 基因 型 值 的 方差 .环境 方差 就 是 环境 离 差 的 方差 。 总 方差 是 表 
坦 方 差 ， 或 表 型 值 的 方差 ， 也 是 各 个 组 分 的 总 和 。 方差 组 分 以 及 它们 所 度量 的 方差 所 隶属 
的 数值 列 于 表 8-1. 


R8-1 方差 组 分 

方差 组 分 符号 被 度 基 方差 所 隶属 的 数值 
表 型 Vp RAW 

基因 型 Ye AAA 

加 性 Ya 育种 值 

显 性 Fp 显 性 离 差 

互 作 ν, 互 作 离 差 

环境 Ve 环境 离 差 


于 是 ， 有 一 定 限 制 条 件 的 总 方差 是 各 个 组 分 的 总 和 ， 这 样 : 
Vp = Vet Vg [8.1α] 
=V,+Vp4+V,+ Ve [8.18] 
限制 条 件 是 ， 首 先 ， 基 因 型 值 和 环境 离 差 可 能 相关 ， 在 这 种 情况 下 ，Vs 将 增加 如 与 上 协 
方差 的 两 倍 ; 其 次 ， 基 因 型 和 环境 之 间 可 能 存在 互 作 ， 在 这 种 情况 下 ,将 有 一 种 归 因 于 互 
作 的 额外 方差 组 分 。 这 两 种 复杂 情况 将 在 本 章 后 面 论 及 ; 同时 假定 它们 不 适用 。 


作为 总 方差 部 分 的 组 分 


将 方差 分 前 成 它 的 组 分 有 利于 我 们 估计 表 型 的 各 种 决定 因子 的 相对 重要 性 ， 尤 其 是 遗 
传 对 环境 ， 或 本 质 与 环境 因素 。 相 对 重要 性 的 问题 只 有 当 它 用 归 因 于 不 同 变异 来 源 的 方差 
形式 来 表达 时 才能 被 回答 。 一 种 变异 来 源 的 相对 重要 性 就 是 由 这 种 来 源 引起 的 方差 ， 占 总 
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表 型 方差 的 一 种 比例 。 人 在 确定 表 型 值 中 遗传 的 相对 重要 性 被 称 为 性 状 的 遗传 力 。 可 是 ， 根 
据 它们 指 的 是 基因 型 值 还 是 育种 值 ， 遗 传 和 遗传 力 有 两 种 明显 不 同 的 含义 。 在 由 基因 型 决 
定 的 意义 上 或 从 双亲 传递 给 后 代 的 意义 上 一 个 性 状 均 是 遗传 的 ， 然 而 性 状 的 遗传 程度 ， 就 
这 两 种 意义 而 言 ， 却 可 能 是 不 内 的 ， 比率 Ve/ Vp 表示 个 体 的 表 型 被 基因 型 所 决定 的 程度 。 
这 被 称 为 广义 遗传 力 ， 或 遗传 决定 的 程度 。 比 率 V/Vp 表示 表 型 由 双亲 传递 下 来 的 基因 
所 决定 的 程度 。 这 说 称 为 狭义 遗传 力 ， 或 简单 地 称 为 遗传 力 。 总 的 来 说 这 表明 ， 术 语 “ 遗 
传 力 ”将 被 限定 指 狭义 遗传 力 my 您 。 遗 传 力 V/V 决定 亲属 间 相似 的 程度 ， 因 此 它 在 
育种 方案 中 是 最 重要 的 。 与 实际 重要 性 相 比 ， 由 Ve/ Vr 决定 的 遗传 程度 具有 较 多 的 理论 
重要 性 。 它 可 采用 下 面 的 方法 来 估计 。 


遗传 决定 程度 Vo/ Vp 的 估计 


基因 型 方差 Ve 的 估计 在 理论 上 是 简单 的 ， 虽 然 在 实践 中 不 那么 容易 。 方 差 的 基因 型 
组 分 Ve 和 环境 组 分 Ve 都 不 能 从 一 单个 群体 的 观测 中 被 直接 估计 ， 但 在 特定 条 件 下 ， 它 们 
可 由 实验 群体 估计 出 来 。 如 果 一 种 或 其 他 组 分 能 被 完全 排除 ， 则 剩余 的 表 型 方差 将 提供 一 
余 组 分 的 一 种 估计 值 。 环 境 方差 不 能 被 消除 ， 因 为 根据 定义 它 包括 所 有 的 非 遗 传 方 差 ， 这 
种 方差 的 大 部 分 超出 了 实验 控制 。 可 是 ， 基 因 型 方差 的 排除 ， 是 可 以 通过 实验 达到 的 。 从 
一 个 高 度 近 交 系 或 两 个 这 样 的 系 之 间 杂 交 的 ΕἸ 代 ， 或 由 一 单个 个 体 繁殖 的 一 个 克隆 中 可 
以 获得 相同 基因 型 的 个 体 。( 人 和 和 牛 的 同 孵 双生 子 也 提供 相同 基因 型 的 个 体 ， 但 由 于 在 第 
10 章 中 楼 讨论 的 理由 ， 在 分 章 方 差 中 它们 的 运用 是 很 有 限 的 。) 如 果 一 组 这 样 的 个 体 在 正 
常 范围 的 环境 条 件 下 饲养 ,那么 ,它们 的 表 型 方差 提供 了 坏 境 方差 Ve 的 估计 值 。 于 是 ， 
从 一 个 遗传 上 的 混合 群体 的 表 型 方差 中 减 去 这 个 方差 就 给 出 这 个 群体 基因 型 方差 的 估计 
值 。 这 种 估计 在 下 面 的 例子 中 进行 说 明 。 





例 8,1 23.2 黑 腹 果 蝇 胸 长 性 状 的 方差 组 分 分 齐 
在 黑 腹 果 蝇 中 已 对 几 个 性 次 进行 了 将 表 的 οσο 
型 方差 分 剖 成 它 的 基因 型 和 环境 组 分 。 结 果 τ πι σας 
稍 后 在 表 8-4 中 给 出 ， 但 为 了 显示 和 如 何 进行 αν 
分 剖 ， 这 里 我 们 可 以 用 更 多 的 细节 来 猫 述 一 ΜῊ 
个 性 状 的 结果 。 这 个 性 状 是 胸 长 《以 1/ Ve/ Vp = 0.18070.366 = 49% 


100mm 为 单位 )， 它 被 认为 是 身体 大 小 的 一 
种 度量 。 分 别 在 一 个 遗传 上 混合 的 群体 〔 即 
随机 此 殖 群 体 ) 中 以 及 在 由 高 度 近 交 系 3 次 杂交 的 F 代 组 成 的 遗传 上 一 致 的 群体 中 测量 
了 表 型 方差 。 第 一 个 群体 估计 了 基因 型 方差 和 环境 方差 的 总 和 ， 第 二 个 群体 仅仅 估计 了 环 
境 方 益 ， 正 如 表 8-2 中 所 示 。 因 此 ， 人 和 借助 减法 ， 可 以 获得 基因 型 方差 的 估计 值 。 这 表明 ， 
遗传 上 混合 群体 中 胸 长 总 变异 的 49% BATAAZH MOREAH, SIMA TIMBRE 
5 (#4 A É F.W.Robertson, 19574), 


以 上 面 描述 的 方式 进行 基因 型 方差 的 估计 并 不 像 看 起 来 那么 容易 进行 。 它 依赖 于 所 有 
基因 型 中 的 环境 方差 都 相同 这 一 假设 ， 这 当然 不 总 是 正确 的 。 在 一 个 近 交 系 或 杂种 中 测量 
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的 环境 方差 ， 是 这 个 特定 的 基因 型 所 显示 的 方差 ， 其 他 的 基因 型 可 能 对 环境 影响 更 敏感 或 
不 敏感 ， 因 此 可 能 表现 出 或 更 大 的 或 更 小 的 环境 方差 。 因 此 ， 混 合群 体 的 环境 方差 可 能 与 
在 基因 型 一 致 的 群体 中 所 测量 的 环境 方差 不 相同 。 而 且 ， 已 经 发 现 一 些 性 状 在 近 交 种 、 纯 
合 个 体 之 间 比 在 杂交 种 、 杂 合 个 休 之 则 更 富 于 变化 ， 纯 合体 对 环 席 差异 更 敏感 。 对 环境 的 
不 同 敏感 性 是 基因 型 一 环境 互 作 的 一 个 方面 ， 而 这 种 互 作 将 在 本 章 后 而 更 全 而 地 讨论 。 因 
为 可 能 有 环境 敏感 性 的 差异 ， 所 以 从 几 种 不 同 的 一 致 群体 ， 近 交 系 和 它们 的 杂交 组 合 中 来 
估计 环境 方差 是 人 们 所 理想 的 。 联 合 单 独 的 估计 和 值 以 得 到 最 可 靠 的 平均 估计 值 的 方法 ， 见 
Wright (1968, p.382)。 

可 借助 能 无 性 繁殖 的 植物 来 克服 因 运 用 不 典型 的 基因 型 所 引起 的 困难 。 因 此 ， 可 能 有 
大 量 的 基因 型 ， 每 一 个 基因 型 可 由 很 多 无 性 产生 的 个 体 来 代表 。 如 果 就 环境 而 言 个 体 成 长 
为 随机 化 的 基因 型 ， 那 么 方差 分 析 可 提供 无 性 系 之 间 方 差 组 分 的 估计 值 。 无 性 系 之 阅 的 方 
差 主 要 由 基因 型 差异 引起 ， 可 被 认为 是 Ve 的 估计 值 。 但 在 Ve 中 可 能 包括 有 环境 效应 。 
也 就 是 说 ,个 体 之 间 环 境 差异 的 一 部 分 可 能 传递 给 它们 所 有 的 无 性 系 后 代 。 由 于 这 个 原 
因 ， 用 这 种 方法 估计 的 比率 Ve Yp 倾向 于 是 一 个 过 高 估计 。 严 格 地 讲 ， 它 应 当 被 称 为 
“无 性 系 重复 力 ”; 重复 力 的 含义 将 在 本 章 后 而 解释 。 


方差 的 遗传 组 分 


分 剖 成 基因 型 方差 和 环境 方差 并 没有 使 我 们 更 深入 地 去 了 解 群体 的 遗传 特性 ， 尤 其 是 
它 并 没有 揭示 亲属 间 相 似 的 原因 。 基 因 型 方差 必须 根据 基因 型 值 再 细 分 成 育种 值 、 显 性 离 
差 和 互 作 离 差 Q 这 样 有 : 


数值 = A + D + i 
方差 组 分 Ve= V, + Vp + Y; [8.2] 
(HAM) (ime) (BEE) ( 互 作 ) 


加 性 方差 它 是 育种 值 的 方差 ， 是 重要 的 组 分 ， 正 如 已 提 到 的 那样 ， 因 为 它 是 亲属 间 
相似 性 的 主要 原因 ， 因 而 是 群体 可 测 遗 传 特性 以 及 群体 对 选择 起 反应 的 主要 决定 因子 。 而 
且 ， 它 是 很 容易 从 群体 获得 的 观测 值 中 迅速 估计 出 来 的 唯一 组 分 。 因 此 ， 在 实践 中 ， 重 要 
的 分 部 是 将 加 性 遗传 方差 和 其 余 方差 分 开 ， 其余 的 是 非 加 性 遗传 方差 和 环境 方差 。 这 种 分 
WETHER V/Vp， 它 是 性 状 的 遗传 力 。 

加 性 方差 的 估计 依赖 于 对 亲 和 肩 间 相 似 程度 的 观测 ， 这 将 在 我 们 讨论 过 亲属 间 相 似 的 原 
因 以 后 予以 描述 。 这 里 我 们 即刻 关心 的 是 看 看 方差 的 遗传 组 分 如 何 受 基因 频率 的 影响 。 要 
做 到 这 一 点 ， 我 们 必须 用 基因 频率 和 指定 的 基因 型 值 Τι ἆ 来 表示 方差 。 首 先 我 们 将 考 
察 具 有 两 个 等 位 基因 的 一 单个 位 点 ， 这 样 暂时 排除 了 互 作 方差 


加 性 和 显 性 方差 


获得 育种 值 方差 和 显 性 离 差 方差 的 表达 式 所 需要 的 信息 给 在 上 一 章 的 表 7-9 中 。 该 表 
给 出 的 3 种 基因 型 的 育种 值 和 显 性 离 差 是 用 与 群体 平均 值 的 离 差 表示 的 。 要 记 住 育种 值 和 
显 性 离 差 两 者 的 平均 值 都 为 0。 因 此， 不 必 对 假定 平均 值 进行 校正 ， 方 差 简单 地 就 是 平方 
值 的 平均 值 。 这 样 ， 通 过 对 表 中 的 值 进行 平方 、 乘 上 有 关 基 因 型 的 频率 并 对 3 种 基因 型 求 
和 ， 可 获得 方差 。 获 得 的 加 性 方差 即 育种 值 方差 如 下 
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V, =4p ga’ + 2pqlq -pY a? +4p ga? 


=2pg az(2p9 十 g 一 2p9 +p + 2pq) 
Ξ2ρᾳ a? (p? +2p +g) 
Ξ2ρᾳ αἱ [8.3a] 
=2pglatd(q-p)) [8.35] 
像 表 7-9 中 一 样 ， 这 里 g 是 降低 数值 的 等 位 基因 频率 。 
类 似 地 ， 显 性 离 差 的 方差 尾 : 
Vp = ὠ(4φ ρ) +8p e + 4p*q") 
=4p2g2d2(g92+2pg + p°) 








= (2pgd)? [8.4] 
如 果 在 所 考察 的 位 点 上 无 显 性 〈d = 0)， 那 么 加 性 方差 的 表达 式 简 化 成 

γι = 2ρᾳα; [8.5] 
如 果 存 在 完全 显 性 〈d = a)， 则 加 性 方差 变 为 : 

γι =8p a? [8.6] 
其 中 9 是 隐 性 等 位 基因 的 频率 。 


对 任何 程度 的 显 性 ， 当 它们 位 于 出 两 个 高 度 近 交 系 的 杂交 获得 的 群体 中 时 ， 如 果 所 有 
分 离 基因 的 频率 都 是 1/2 (p= g =0.5》， 那 么 加 性 和 显 性 方差 两 者 的 表达 式 变 得 简单 得 多 。 
于 是 ， 等 式 [8.381 和 [8.4] 简化 成 ， 


[8.7] 


对 这 类 群体 分 析 的 全 面 考察 ， 参 见 Mather 和 Jinks (1977, 1982). 
总 遗传 方差 


由 一 个 位 点 产生 的 总 遗传 方差 Ve 可 以 采用 与 上 面 对 γι 和 Vi 进行 的 相同 方法 直接 从 
表 7-9 中 计算 得 到 。 但 这 样 做 需要 元 长 的 代数 约 简 ， 从 上 面 计 算 的 νι 和 Vp 值 中 获得 Ve 
更 简单 。 因 为 G6=4 + D，G 的 方差 由 Ye = Va + 出 +2covip 给 出 ， 其 中 covap 是 育种 值 和 显 
性 离 差 的 协 方差 。 这 个 协 方差 可 以 显示 为 0， 如 下 所 示 ， 三 种 基因 型 的 育种 值 、 显 性 离 差 
和 频率 给 在 表 7-9 中 。 将 育种 值 乘 以 显 性 离 差 再 乘 以 频率 ， 对 3 种 基因 型 求 和 ， 可 给 出 协 
方差 为 : 
- 4p’ g ad +4p2g2(g - p) ad +4p° g ad =4p °g adl -gqg+g-p+p)=0 
因此 
Ve = Ya + Vp 
=2pqla + dlq - p) 1? + [2ρᾳά |? [8.8] 


例 8.2 
为 了 说 明 由 单个 位 点 引起 的 方差 遗传 组 分 ， 让 我 们 回 到 在 上 一 章 中 用 作 凡 个 例子 的 小 
ΑΛΦΑ ΕΙ LR. WEH 7.6 中 列 成 表 的 数值 ， 我 们 可 以 直接 计算 方差 组 分 。 因 为 数值 是 


mC ---- --------- -一 一 -一 
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以 与 群体 平均 值 的 离 善 表示 的 ， 所 以 通过 将 每 一 种 基因 型 的 频率 乘 以 其 值 的 平方 ， 并 对 3 
种 基因 型 求 和 ， 就 可 族 得 方差 。 例 如 ， 当 g =0.1 时 ， 基 因 型 方差 是 0.81 (0.44)? +0.18 
(-1.56)2+0.01(-7.56)2 = 1.1664。 加 性 方 盖 可 用 同样 方法 从 育种 值 的 方差 中 获得 ， 显 
性 方差 同样 可 从 显 性 离 差 的 方差 中 诸 得 。 获 得 的 方差 如 表 8-3 所 示 。 


表 8-3 小 鼠 侏 需 基因 位 点 的 加 性 方差 和 显 性 方差 





ᾳΞ0.1 9=0.4 
基因 型 方 差 Ve 1.1664 7.1424 
加 性 方差 Va 1.0368 6.2208 
显 性 方差 Vp 0.1296 0.9216 


运用 上 面 在 等 式 [8.3], [8.4] 和 [8.8] 中 给 出 的 公式 ,也 可 获得 方差 ,在 计算 上 
困难 还 少 些 。 要 代入 的 数值 给 在 例 7.1 中 ; Pa =4 和 d=2。 注 意 显 性 方差 与 加 性 方差 相 
比 是 很 小 的 。 


基因 频率 和 显 性 度 影响 方差 遗传 组 分 大 小 的 方式 ， 可 从 上 述 等 式 [8.3]、[8.4] 和 
[8.8] 获得 的 关系 图 中 充分 地 察 知 。 图 8-1 的 图 解 显示 了 由 具有 两 个 等 位 基因 的 一 单个 位 
点 引起 的 基因 型 、 加 性 和 显 性 方差 的 大 小 ， 它 们 是 以 基因 频率 为 背景 绘制 成 图 的 。 显 示 出 
3 种 情况 用 来 说 明 不 同 显 性 度 的 影响 在 图 (a) 中 无 显 性 (4 =0); 在 图 (ὁ) 中 存在 完 
全 显 性 (d = a); 在 图 (ce) 中 存在 纯粹 的 超 显 性 (a =0)。 在 第 一 种 情形 下 ， 基 因 型 方差 
全 是 加 性 的 ， 当 p= g =0.5 时 ， 它 达到 最 大 。 在 第 二 种 情形 下 , 当 p = 9 =0.5 时 ， 显 性 
方差 最 大 ， 当 隐 性 等 位 基因 的 频率 9 = 0.75 时 ， 加 性 方差 最 大 ， 当 g=0.5, B Y = 0.71 
时 ， 基 因 型 方差 最 大 。 在 第 三 种 情形 卜 ， 显 性 方差 与 第 二 种 情形 下 相同 ， 当 p = 9 = 0.5 
时 ， 达 到 最 大 值 。 可 是 ， 当 p = g=0.5 时 ， 加 性 方差 为 0， 加 性 方差 有 两 个 最 大 值 ， 一 个 
位 于 9 =0.15， 另 一 个 位 于 4 =0.85。 在 这 种 情形 下 ， 基 因 型 方差 实际 上 在 很 大 的 基因 频 
率 范围 内 保持 稳定 不 变 ， 虽然 它 的 组 分 有 深刻 变化 。 从 这 些 图 中 得 出 的 一 般 结论 是 当 基因 
具有 中 间 频 率 时 ， 它 们 对 方差 的 贡献 比 具 有 高 或 低频 率 时 要 大 得 多 :尤其 是 ， 低 频率 的 隐 
性 基因 贡献 极 少 的 方差 。 

前 面 对 遗 传 方差 的 讨论 主要 是 理论 性 的 。 在 实践 中 ,我 们 不 关心 基因 频率 或 基因 
效应 ， 因 为 它们 是 不 知道 的 ， 只 是 特殊 构建 的 群体 除外 。 因 此 ， 在 实践 中 ， 我 们 只 关 
心 组 分 的 估计 。 可 是 应 当 注 意 到 ， 遗 传 方差 的 所 有 组 分 都 取决 于 基因 频率 ， 因 此 它们 
的 任何 估计 值 仅 对 它们 被 估计 的 群体 有 效 。 当 有 关 亲 属 间 相似 性 的 观测 数据 有 效 时 ， 
我 们 就 能 估计 加 性 遗传 方差 《估计 方法 是 下 面 两 章 的 主题 ) 。 于 是 总 表 型 方差 可 分 章 
BV, (Vo + Vr+ Ve), 非 加 性 遗传 方差 包括 在 环境 方差 中 。 如 果 近 交 系 是 可 用 的 ， 则 
可 估计 环境 方差 ， 这 样 表 型 方差 可 分 前 成 Ve: Veo 

如 果 这 两 种 分 前 都 做 过 ， 那 么 我 们 能 将 加 性 遗传 方差 同 遗 传 方差 的 剩余 部 分 分 离开 
来 ， 因 此 而 进行 加 性 遗传 、 非 加 性 遗传 和 环境 方差 JW :( Vo + Vi): Ve N= BA, alge 
人 性 和 互 作 组 分 合 在 一 起 作为 非 加 性 遗传 方差 。 这 种 分 剖 的 例子 给 在 表 8-4 中 。 

在 这 里 应 当 提 及 ， 术 语 可 能 引起 对 于 加 性 遗传 方差 概念 的 一 种 误解 ， 加 性 方差 的 概念 
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图 8-1 两 个 等 位 基因 的 一 单个 位 点 产生 的 方差 遗传 组 分 的 大 小 与 基因 频率 的 关系 
基因 型 方差 一 一 料 线 ; 加 性 方差 一 一 细 线 ; 总 性 方差 一 一 虚线 。 基 因 频 率 4 是 隐 性 等 位 基因 的 频率 。 显 性 
BE: 在 (a) PERHE (d=0); 在 (4) PREM (dsa); Æ (ο) OR MM BH (α- 0) EA 
斥 度 上 的 数字 ， 表 示 方 盖 的 数量 ， 在 图 (a) A (ὐ) PARA α’, ER (ο) PARA α’. 


并 不 附 有 加 性 基因 作用 的 假设 ， 并 且 加 性 方差 的 存在 不 是 任何 基 基 加 性 作用 《 即 ， 表 明 既 
不 是 显 性 又 不 是 上 位 ) 的 指标 。 对 有 关 的 基因 作用 方式 没有 作出 假设 。 加 性 方差 可 由 具有 
任何 显 性 度 或 上 位 的 基因 所 产生 ， 只 有 当 我 们 发 现 所 有 的 基因 型 方差 都 是 加 性 时 ， 我 们 才 
能 得 出 结论 : 那些 基因 既 不 是 显 人 性 也 不 是 上 位 。 

对 一 个 位 点 上 存在 两 个 以 上 等 位 基因 的 情况 不 引用 新 的 原理 ， 虽 然 它 使 得 位 点 效应 的 
理论 描述 复杂 化 了 。Kempthorne (1955a) 给 出 了 加 性 和 显 性 方差 的 表达 式 。 位 点 贡献 出 加 
人 性 方差 和 显 人性 方差 .前 者 产生 于 阁 干 等 位 基因 的 平均 效应 ， 后 者 产生 于 若干 显 性 离 差 。 


8-4 MRA ( Drosophila melariogaster} 中 4 个 性 状 的 方差 分 剂 ( 组 分 用 总 表 型 方差 的 巨 分 率 表示 ) 








性 状 

(1) {2) (3) {4) 

: f 刚毛 胸 长 ΕΕ ΒΒ 

ROE Vp 100 100 100 100 

DOES 2 νι 52 43 30 18 

非 加 性 遗传 方差 Vy + Vr 9 6 35 44 

环境 方差 Vs 39 51 35 38 
性 状 和 数据 来 源 : 


(1) 在 第 4. 第 5 腹 节 上 的 刚毛 数 (Clayton, Morris 和 Robertson, 1957; Reeve 和 Roberison，1954)。 
(2) WK (Robertson, 1957), 


(3) 卵巢 大 小 ， 即 两 个 卵 梨 上 卵巢 管 的 数 日 《Robertsm，1957a)。 
(4) 4 天 内 《羽化 后 第 4 到 第 8 A) PIER (Robertson, 19576). 


为 了 得 出 群体 表达 的 方差 组 分 ， 对 方差 有 贡献 的 所 有 位 点 的 单独 效应 必须 结合 在 一 
起 。 当 一 个 随机 交配 群体 处 于 平衡 时 ， 由 所 有 位 点 一 起 产生 的 加 性 方差 就 是 由 每 一 个 位 点 
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单独 产生 的 加 性 方差 的 总 和 ; 类 似 籽 ， 显 性 方差 也 是 各 自贡 献 的 总 和 。 但 考察 一 个 以 上 的 
位 点 时 ， 如 果 存 在 互 作 离 差 ， 那么 会 产生 另 一 种 方差 组 分 ， 即 互 作 方差 ， 它 是 互 作 离 差 的 
方差 。 

BUR BE 


RV ARR REA EE A EE, DRAPE 
差 组 分 几 ， 它 是 互 作 离 差 的 方差 。 互 作 方差 特性 的 理论 描述 依赖 于 它 进 一 步 细 分 成 的 组 
分 。 首 先 根据 所 包含 的 位 点 数 而 被 细 分 为 :由 两 个 位 点 的 互 作 引 起 两 因子 互 作 ， 由 三 个 位 
点 引起 三 因子 互 作 ， 等 等 。 因 为 由 较 大 数目 的 位 点 互 作 只 产后 很 小 的 方差 .以致 于 我 们 可 
将 之 忽略 不 计 ， 所 以 我 们 将 注意 力 集中 到 两 因子 互 作 ， 因 为 这 种 互 作 足 以 用 来 说 明 所 包含 
的 原理 。 互 作 方差 的 下 一 步 细 分 需 根据 互 作 包 含 育种 值 还 是 显 性 离 差 而 定 。 这 样 存在 3 种 
类 型 的 两 因子 互 作 。 两 个 育种 值 之 间 的 互 作 产生 加 性 x 加 性 方差 ，Yu; 一 个 位 点 的 育种 
值 和 另 一 个 位 点 的 显 性 离 差 之 间 的 互 作 产生 加 性 κ 显 性 方差 ，V4p; 两 个 显 性 离 差 之 间 的 
互 作 产生 显 性 x 显 性 方差 ，Vpp。 因 此 互 作 方差 被 分 剖 成 如 下 的 组 分 : 

Vi = Vaa + Van + Vim 1 [8.0] 

标明 “…” 的 项 是 指 由 两 个 以 上 位 点 之 间 的 互 作 引起 的 类 似 组 分 。 

毫 无 疑问 ， 控 制 数量 性 状 的 位 点 之 间 的 互 作 是 经 常 发 生 的 : 例如 ， 它 已 经 在 果 蝇 
( Drosophila) 的 很 多 研究 中 被 证 明了 ( 见 Kearsey 和 Kojima, 1967), FD, fhit ere 
方差 大 小 是 不 容易 的 ， 对 于 它 作为 一 种 变异 来 源 的 相对 重要 性 知道 甚 少 。Barker (1979) 
综述 了 实验 证 据 。 上 位 互 作 的 进一步 细节 参见 Cockerham (1954, 1963), Kempthorne 
(1957), Crow 和 Kimura (1970). 

在 通过 相对 简单 的 实验 ， 例 如 这 里 所 例 举 的 ， 所 进行 的 方差 分 剖 过 程 中 ， 大 部 分 的 互 
作 广 差 被 包括 在 显 性 组 分 中 ， 于 是 它 被 称 为 非 加 性 遗传 方差 。 对 于 互 作 方 差 的 描述 ， 我 们 
在 这 里 先 论述 这 些 ， 但 在 下 一 章 我 们 将 看 到 它 是 如 何 对 亲属 间 的 相似 性 作 贡 献 的 。 


由 不 平衡 引起 的 方差 


在 这 个 段落 中 必须 提 及 遗传 方差 的 一 种 额外 来 源 ， 虽 然 它 仅 在 以 后 几 章 的 很 少 地 上 广 与 
我 们 有 关 。 当 一 个 群体 不 处 于 随机 交配 下 的 平衡 时 ， 它 就 产生 了 。 当 同时 考察 两 个 以 上 位 
点 上 的 基因 型 频率 不 是 依 基因 频率 得 来 的 期 望 频率 时 ， 不 平衡 就 会 存在 。 由 于 下 面 的 原 
因 ， 不 平衡 引入 了 遗传 方差 的 一 种 额外 来 源 。 为 简单 起 见 ， 仅 考察 两 个 位 点 ， 它 们 之 闻 没 
有 上 述 方式 的 互 作 。 令 Gr 和 6 "分别 表示 与 每 个 位 点 有 关 的 个 体 基 因 型 值 ， 令 6 表示 两 
个 位 点 联合 起 来 的 基因 型 值 ， 即 C= ο + 8 "。 于 是 ， 由 两 个 位 点 共同 引起 的 总 基因 型 方 
Bie: 

Vg = Ver + Ver «2οονς:ς» [8.10] 
协 方 差 项 表示 不 同 个 体 中 两 个 位 点 上 的 基因 型 值 之 间 的 相关 。 相 关 可 以 是 正 的 或 负 的 ， 因 
此 不 平衡 可 以 增加 也 可 以 减少 方差 。 当 考察 两 个 以 上 位 点 时 ， 每 一 对 位 点 都 将 有 一 个 协 方 
差 项 。 当 不 存在 不 平衡 时 ， 所 有 的 协 方差 项 为 0, 方差 种 前 面部 分 描述 的 相同 。 

有 两 种 形式 的 非 随 机 交配 可 以 产生 不 平衡 ， 它 们 以 不 同 的 方式 产生 等 式 [8.10] 中 的 
协 方差 。 当 亲本 不 是 它们 世代 中 个 体 的 一 个 随机 样本 时 ， 第 一 种 非 随机 交配 就 发 生 了 。 亲 
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本 的 选择 ， 构 成 了 这 种 类 型 的 非 随机 交配 ， 它 是 后 面 几 章 的 主题 。 第 二 种 形式 的 非 随 机 交 
配 是 选 型 交配 ， 正 如 第 ! 章 所 描述 的 那样 。 产 生 的 两 种 类 型 的 协 方差 代表 了 基因 效应 的 不 
同 相关 。 首 先 ， 同 一 配子 不 同位 点 上 的 基因 之 问 存 在 一 种 相关 。 这 是 配子 期 不 平衡 或 连锁 
不 平衡 ， 这 在 第 1 章 解 释 过 。 第 二 种 类 型 的 协 方 差 代 表 在 配子 结 成 对 中 基因 之 间 的 相关 ， 
即 一 个 体 从 两 个 亲本 中 接受 的 基因 之 间 的 相关 。 单 独 的 非 随机 交配 的 第 一 种 形式 ， 即 亲本 
选择 后 它们 再 随机 交配 ， 产 生 了 第 一 种 类 型 的 协 方差 ， 它 是 由 配子 期 不 平衡 引起 的 。 第 二 
种 形式 的 非 随机 交配 ， 即 选 型 交配 ， 产 生 了 两 种 类 型 的 协 方差 。 如 果 不 平衡 的 来 源 停止 起 
作用 ， 那 么 不 是 由 配子 期 不 平衡 引起 的 协 方差 会 立即 消失 。 不 连锁 位 点 的 配子 期 不 平衡 在 
每 一 个 随后 的 世代 中 减少 一 半 ， 但 对 于 连锁 位 点 ， 它 持续 较 长 时 间 。 


基因 型 和 环境 之 韶 的 相关 与 互 作 


两 种 复杂 情况 的 出 现 与 方差 分 判 成 等 式 [8.1] 表示 的 基因 型 和 环境 方差 有 关 。 正 常 
地 忽略 它们 ， 不 会 严重 影响 从 分 痢 方 差 中 得 出 的 结论 ， 但 重要 的 是 要 知道 忽略 它们 的 后 果 
是 什么 。 


相 关 


在 前 面 对 方 差 组 分 的 考察 中 ， 假 定 环境 离 差 和 基因 型 值 是 互相 独立 的 ; 换 句 话说 ， 基 
因 型 值 和 环境 离 差 之 间 没 有 相关 。 如 果 较 好 的 环境 产生 较 好 的 基因 型 ， 那 么 ， 它们 之 间 有 
相关 的 情况 就 会 出 现 。 基 因 型 和 环境 之 间 的 相关 是 一 个 少见 的 重要 而 复杂 的 问题 ， 道 常 在 
实验 群体 中 被 忽略 ， 在 那里 环境 的 随机 化 是 实验 设计 的 主要 目标 之 一 。 可 是 ， 有 一 些 情形 
中 存在 这 种 相关 。 奶 牛 的 产 奶 量 是 一 个 例子 。 乳 牛 业 正常 实践 是 根据 母 牛 的 产量 来 乌 喂 母 
牛 ， 对 较 好 的 表 型 给 予 较 多 的 饲料 。 这 引起 了 表 型 值 和 环境 离 差 之 间 的 相关 ; 并 且 因 为 基 
因 型 值 和 表 型 值 是 相关 的 ， 所 以 基因 型 值 和 环境 离 差 之 间 也 存在 相关 。 另 一 个 例子 是 人 的 
智力 。 双 亲 的 表 型 值 影响 孩子 成 长 的 环境 ; 因此 ， 在 某 种 程度 上 说 ， 智力 是 可 遗传 的 ， 这 
引起 了 和 孩子 的 基因 型 和 环境 之 间 的 相关 。 只 有 在 环境 离 差 和 基因 型 值 不 相关 时 等 式 
[8.14] 才 是 正确 的 。 当 相关 存在 时 ， 表 型 方差 增加 基因 型 值 和 环境 离 差 协 方差 的 两 倍 ， 
等 式 [8.1α] 变 成 : 

Vp = Vg + Ve + 2eoves [8.11] 
cover A ER ΜΕ TEE, WRIT 8.1 RATT 4} νε, NEREP 
变化 的 基因 型 方差 也 直接 估计 出 Ve, ARAB [8.11] 从 Vp 中 减 去 直接 估计 的 Ve 和 
Vs 将 产生 2coves 的 估计 值 。 可 是 ， 只 有 近 交 系 是 有 效 的 并 且 环 境 的 非 随 机 方面 《例如 饲 
ΠΚΕ) 可 以 识别 ， 才 能 做 到 这 一 点 。 在 实践 中 未 知 的 协 方差 最 好 被 看 作 是 遗传 方差 的 一 
个 部 分 ， 因 为 环境 的 非 随机 方面 是 基因 型 值 的 一 种 后 果 ， 因 此 个 体 的 环境 可 被 认为 是 其 基 
因 型 的 一 部 分 。 这 对 母 牛 的 产 奶 量 不 是 不 合理 的 。 对 人 的 智力 它 不 那么 令 人 满意 ， 因 为 环 
境 对 孩子 的 影响 不 是 它们 自身 基因 型 的 结果 ， 而 是 双亲 基因 型 的 结果 。 


互 4 
已 经 作出 的 另 一 个 假设 是 ， 环 境 的 一 种 特殊 差异 对 不 同 基因 型 具有 相同 的 影响 ， 它 不 
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总 是 无 可 非议 的 ; 或 者 换 名 话说， 我 们 能 够 将 一 种 特定 环境 离 差 和 环境 的 一 种 特殊 差异 联 
系 起 来 ， 而 不 管 它 起 作 骨 的 基因 型 是 什么 。 当 情况 不 是 这 样 时 ， 在 统计 意义 上 就 说 基因 型 
和 环境 之 间 存 在 一 种 互 作 。 这 种 互 作 可 能 采取 的 形式 有 几 种。 例如 ， 环 境 的 一 种 特殊 差异 
可 能 对 一 些 基 因 型 化 对 另 一 些 基因 型 具有 较 大 的 影响 ;或 者 在 不 同 环境 下 度量 时 ， 一 系列 
基因 型 优势 的 次 序 可 能 会 发 生变 化 。 也 就 是 说 ， 在 环境 和 X 中 基因 型 A 可 能 优 于 基因 型 B， 
但 在 环境 Y 中 却 次 于 基因 型 B。 

当 基 因 型 和 环境 之 间 存 在 互 作 时 ,个 体 表 型 值 不 是 简单 地 像 等 式 [7.1] 表示 的 那样 ， 
P=G+E, 而 是 还 包括 了 一 个 互 作 组 分 ， 记 = G+ E+ Tez。 互 作 组 分 产生 了 一 种 额外 的 变 
异 来 源 ， 等 式 [8.11] 变 成 Yp = Vg + Ve +2coves + Veo 

在 例 8.1 中 说 明 的 这 类 实验 中 ,遗传 上 一 致 的 群体 是 单一 基因 型 的 。 它 的 方差 完全 是 
由 个 体 间 环境 差异 引起 的 ， 取 决 于 特定 基因 型 对 环境 差异 起 反应 的 方式 。 因 此 由 互 作 引起 
的 方差 包 斤 在 从 该 基因 型 的 表 型 方差 中 估计 出 的 环境 方差 之 中 。 已 经 注意 到 ， 一 些 基 因 型 
可 能 比 另 一 些 基因 型 对 环境 差异 更 敏感 。 因 此 ， 在 某 种 程度 上 上， 环境 方差 是 基因 型 的 一 种 
特性 。 但 变异 来 源 是 环境 的 ， 而 非 遗 传 的 。 因 此 ,将 基因 型 一 环境 互 作 引 起 的 任何 方差 看 
作 是 包括 在 Ve 任 和 何 估计 值 中 的 环境 方差 的 一 部 分 是 合乎 逻辑 的 ,在 实验 上 也 是 必要 的 。 

如 果 一 特定 群体 的 个 体 将 在 不 同 条 件 下 和 饲养， 那么 基因 型 一 环境 互 作 变 得 很 重要 。 例 
如 ， 家 畜 的 一 个 品种 可 能 被 不 同 的 农场 主 所 使 用 ， 而 这 些 农场 主 会 不 同 地 对 待 它 ; BPE 
物 生长 在 不 同 的 季节 、 不 同 的 地 方 和 不 同 的 条 件 下 。 这 种 情形 在 - 个 方面 不 同 于 迄今 我 们 
已 考察 的 情况 。 不 同 的 农场 、 季 节 或 地 方 是 “特殊 环境 ”"， 由 位 于 它们 之 中 的 所 有 个 体 分 
F, 在 处 理 的 腐 性 方面 更 多 。 在 迄今 所 考察 的 情形 中 ， 每 一 个 体 都 有 它 自 己 的 特定 环境 ， 
根据 它们 环境 的 任何 特定 方面 ， 例 如 营养 、 温 度 或 拥挤 状况 ,不 能 对 个 体 分 组 。 当 个 体 饲 
养 在 特殊 环境 中 时 ， 可 更 加 详细 地 研究 基因 型 一 环境 互 作 。 如 果 基 因 型 可 以 复制 ， 几 种 基 
因 型 中 每 一 种 基因 型 部 有 一 个 以 上 个 体 饲 养 在 不 同 的 特殊 环境 中 ,那么 采用 基因 型 x 环境 
的 二 向 分 类 的 方差 分 析 将 产生 基因 型 之 间 方 差 、 特 殊 环 境 之 间 方 差 、 归 办 于 基因 型 和 环境 
的 互 作 方 差 的 估计 值 。 如 果 没 有 互 作 ， 那 么 在 一 个 环境 中 最 好 的 基因 型 ， 在 所 有 环境 中 都 
将 是 最 好 的 。 但 是 如 果 存 在 大 量 的 互 作 ， 那 么 对 特定 环境 必须 找 出 特定 的 基因 型 。 关 于 特 
殊 环 境 的 品种 专 化 性 以 后 在 第 19 音 中 还 要 担 到 ， 因 为 从 一 种 不 同 的 观点 来 讨论 它 更 有 用 。 
下 一 步 我 们 将 考察 环境 敏感 性 的 概念 以 及 它 如 何 被 度量 的 。 

环境 敏感 性 ”一些 基因 型 一 环境 互 作 可 归 因 于 不 同 基 因 型 敏感 性 的 差异 。 换 句 话说 ， 
一 给 定 的 环境 差异 对 一 些 基因 型 比 对 另外 一 些 基因 型 具有 更 大 的 影响 (一 种 基因 型 的 环境 
敏感 性 也 称 为 它 的 “反应 规范 ")。 为 了 度量 环境 敏感 性 ， 以 及 看 看 互 作 方 差 有 多 少 可 归 因 
于 敏感 性 的 差异 ， 将 不 同 基 因 型 饲养 在 或 生长 在 一 定 范围 的 特殊 环境 中 。 特 殊 环 境 必须 限 
定 为 对 所 研究 性 状 的 表达 或 多 或 少 是 有 利 的 。 对 环境 定量 的 唯一 方法 是 用 所 有 基因 型 的 平 
均 表 现 。 换 名 话说 ， 一 个 环境 的 度量 是 在 该 环境 中 所 有 基色 型 的 平均 值 。 这 将 被 称 为 环境 
值 。 每 一 种 基因 型 在 每 一 种 特殊 环境 中 都 有 它 自己 的 平均 值 。 于 是 基因 型 的 环境 敏感 性 是 
它 自 己 的 值 对 环境 值 的 回归 。 下 面 的 例 8.3 将 使 这 种 方法 更 清楚 。 由 基因 型 和 特殊 环境 的 
互 作 引 起 的 方差 可 从 方差 分 析 中 估计 出 来 ， 归 因 于 敏感 性 差异 的 大 小 可 从 回归 和 斜率 的 异 质 
性 中 获得 。 其 细节 参见 Perkins 和 Jinks (1968): 另 一 个 例子 见 Zuberi 和 Gale (1976)。 
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例 8.3 

(HER Á J.L. Jinks 教授 的 热情 提供 ) 黄花 烟草 《Nicotiana rustica) 的 10 个 近 交 系 分 
别 生长 于 由 不 同 种 植 密度 和 不 同 播种 日 期 构成 的 8 种 特殊 环境 中 。 测 量 了 每 种 环境 中 每 个 
系 的 8 标 植 株 的 最 终 高 度 。 方 差分 析 表 明基 因 型 ( 系 ) 之 间 和 环境 之 间 的 差异 都 是 显著 
的 ， 并 存在 显著 的 基因 型 x 环境 互 作 。4 种 基因 型 的 环境 敏感 性 绘制 在 图 8-2 中 。 为 了 估 
计 一 种 基因 型 的 环境 敏感 性 ， 首 先 要 将 每 一 种 环境 的 一 般 效 应 评估 为 在 该 环境 中 10 种 基 
因 型 的 平均 值 。 然 后 ， 每 一 种 基因 型 值 以 环境 平均 值 为 背景 绘图 。 回 虹 直 线 的 斜率 度量 了 
基因 型 的 环境 敏感 性 。 回 归 系 数 1.0 代 表 所 有 基因 型 的 平均 敏感 性 。 图 中 4 种 基因 型 的 敏 
感性 显示 在 右 端 边缘 处 。 中 闻 的 两 种 基因 型 具有 特定 的 意义 ， 它 们 在 10 个 系 中 具有 最 高 
和 最 低 的 敏感 性 。 它 们 在 所 有 环境 中 具有 几乎 相等 的 平均 值 ， 但 由 于 它们 不 同 敏 感性 的 结 
果 ， 一 个 在 好 环境 中 较 高 ， 另 一 个 在 差 环 境 中 较 高 ， 优 势 的 次 序 颠 倒 了 《进一步 的 细节 见 
Mather 和 Jinks, 1982, p.118). 


X =11 


ο-ὐ.5 


E -0.8 





环境 什 


图 8-2 生长 在 8 种 特殊 环境 中 的 黄花 烟草 植株 高 度 (on), EWA 8.3 中 解释 的 那样 
这些 是 在 Mather 和 Jinks, 1982 的 表 42 和 44 PHISH 3. 6. Τ. 10 的 基因 型 。) 


环境 方差 
根据 定义 ,环境 方差 包含 非 遗 传 来 源 的 所 有 变异 ， 环 境 方差 可 由 很 不 同 的 原因 引起 ， 
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它 的 特性 在 很 大 程度 上 取决 于 所 研究 的 性 状 和 生物 体 。 一 般 地 说 ， 环 境 方差 是 误差 的 一 种 
来 源 ， 它 降低 了 遗传 研究 的 精确 度 ， 因 此 实验 者 或 育种 者 的 目的 是 通过 细心 管理 或 适当 的 
实验 设计 来 尽 可 能 多 地 降低 它 。 营 养 和 气候 因子 县 环境 变异 最 普遍 的 外 部 原因 ， 它 们 至 少 
部 分 地 处 在 实验 控制 之 下 。 和 母体 效应 是 形成 环境 变异 的 另 一 种 来 源 ， 有 时 它 是 重要 的 , 万 
其 是 在 哺乳 动物 中 ， 但 它 对 控制 不 那么 敏感 。 母 体 效 应 是 母亲 对 仔 畜 出 生前 和 出 生 后 的 影 
响 ， 主 要 是 营养 方面 的 : 在 下 一 章 中 涉及 到 亲属 间 的 相似 性 时 ， 我 们 将 更 多 地 谈 到 母体 效 
应 。 度 量 的 误差 是 变异 的 另 一 种 来 源 ， 尽 管 它 经 常 不 很 重要 。 当 一 个 性 状 可 用 长 度 或 重量 
单位 测量 时 ， 它 经 常 被 测量 得 如 此 准确 ， 以 致 于 归 因 于 测量 的 方差 与 方差 的 其 余部 分 相 比 
较 是 可 以 忽略 的 。 可 是 ， 严 格 地 讲 ， 一 些 性 状 是 不 能 被 测量 ， 而 是 必须 根据 判断 分 成 等 
级 。 家 冀 的 肌体 品质 就 是 一 个 例子 。 对 这 类 性 状 ， 由 测量 引起 的 方差 可 能 是 相当 大 的 。 

除了 诸如 提 到 的 那些 可 识别 原因 弛 起 的 变异 之 外 ， 经 常 还 有 原因 未 知 的 巨大 数量 的 非 
遗传 变异 ， 它 们 是 不 能 通过 实验 设计 来 消除 的 。 一 般 将 之 称 为 难以 确定 的 变异 。 一 些 难以 
确定 的 变异 可 能 由 具有 普遍 意义 上 的 “环境 ”条 件 引 起 ， 也 就 是 说 ， 由 个 体 的 外 部 条 件 引 
起 一 一 即使 它们 的 属性 是 未 知 的 。 可 是 ， 一些 难 以 确定 的 变异 可 能 由 发 育 变 蜡 所 产生 : 也 
就 是 说 ， 这 种 变异 不 能 归 因 于 外 界 的 环境 ,而 是 在 忽略 其 精确 属性 的 情况 下 ， 归 因 于 发 育 
过 程 中 的 “偶然 事件 ”或 “误差 ”"， 以 之 作为 一 种 一 般 性 的 原因 。 难 以 确定 的 变异 主要 是 
发 育 型 变异 的 性 状 ， 是 那些 与 解剖 结构 有 联系 的 性 状 ， 在 发 育 完成 之 后 ， 它 们 不 再 变化 ， 
WIR (Drosophila) 中 的 骨骼 形状 、 色 素 沉 着 或 刚毛 数 等 。 与 之 相反 ， 对 外 部 环境 的 
影响 较 敏 感 的 性 状 是 那些 与 新 陈 代谢 过 程 有 关 的 性 状 ， 例如 生长 、 繁 殖 和 泌乳 等 。 


例 8.4 
人 的 出 生得 为 研究 有 大 量 环境 变异 的 性 状 提供 了 一 


表 8-5 新 生 儿 体重 的 表 型 变异 分 前 
个 实例 ， 它 的 变异 的 属性 已 被 详细 分 析 过 〈Penrose， ee e ee 





变异 原因 RASH 
1954; Robson, 1955), 8 8-5 44 μι 40117 8 93} Ἀ πῆ πο 
了 所 有 可 识别 的 变异 来 源 的 相对 重要 性 ， 出 生 重 被 认为 Ne $ 
是 孩子 的 一 个 性 状 。 在 出 生 重 与 出 生前 环境 有 关 的 意义 本 

非 加 性 《近似 ) 1 

上 ， 所 有 的 环境 变异 都 是 “母体 的 "， 但 母体 环境 的 几 ‘ui ; 
种 不 同 组 分 是 可 区 别 的 。“ 母 体 基因 型 "， 它 解释 了 总 表 ακρη ᾿ 
82435, ΚΑΤΑ ΑΜΠΑΧΣΑΜΑΚΑ Ὃν 
传 变异 《主要 为 加 性 ); 即 认为 出 生 重 是 母亲 的 一 个 性 ο... . 
Ro “一般 的 母体 环境 "， 它 又 解释 了 总 表 型 方差 的 ον - 
18%6 ， 以 同样 方式 反映 了 母亲 间 的 非 遗传 变异 。 这 两 个 
组 分 总 计 38 镶 ， 是 出 生 重 变异 的 母体 原因 ， 对 同一 母 i $ 
亲 所 有 子女 的 影响 都 是 一 样 的 。 “个别 的 母体 环境 ” 指 TERR l 
归 因 子 母 亲 的 原因 ， 但 在 连续 怀孕 中 的 不 同 。 同 一 性 质 κ ? 
的 另 两 种 原因 一 “FRPR” Hk” (PRTA 
第 一 胎 、 还 是 第 二 胎 ， 等 等 ) 是 可 以 分 别 识别 的 。 BOP å κ 


最 后 ， 所 有 剩余 的 是 难以 确定 的 变异 ， 它 的 原因 不 能 识别 。 解 释 各 种 组 分 是 如 何 估 计 出 来 
的 要 占用 太 多 的 空间 ， 直 到 第 10 章 结 来 时 才 可 恰当 地 去 做 。 这 里 只 须 说 一 身 ， 所 有 估计 
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值 都 来 自 同 孵 双生 、 异 孵 双 生 、 侈 同胞、 姐妹 的 孩子 以 及 其 他 种 类 表亲 间 相 似 程 度 的 比 
较 。 应 当 注 意 到 估计 值 不 很 精确 ， 不 可 以 拿 来 作为 人 类 群体 的 确定 参数 。 在 不 同 数据 的 另 
一 项 研究 中 (Moron，195S) ， 没 有 发 现 胎儿 中 的 遗传 因素 影响 ， 出 生 重 的 所 有 变异 都 是 环 
境 引 起 的 。 

人 出 生 重 的 方差 分 剖 。 用 总 表 型 方差 的 百分率 表示 组 分 ， 见 表 8-5。 


多 次 度量 : 重复 力 


当 对 每 一 个 体 的 性 状 作出 一 次 以 土 的 度量 时 ， 表 型 方差 可 分 剖 成 个 体内 方差 和 个 体 间 
方差 。 这 种 分 训导 致 了 称 为 重复 力 的 方差 组 分 比率 ， 它 有 3 个 主要 用 途 : 显示 重复 度量 的 
获 益 有 多 少 ， 为 比率 Ve Vp 或 W/V 规定 上 限 ， 据 过 去 的 记录 预测 将 来 的 表现 。 它 还 可 
能 阐明 环境 方差 的 属性 。 对 应 于 重复 力 的 方差 分 剖 不 是 遗传 理论 的 一 个 部 分 ， 因 为 分 剖 的 
是 环境 方差 ， 而 不 是 遗传 方差 。 然 而 我 们 将 看 到 ， 佑 这 种 分 前 对 遗传 分 析 和 育种 方案 确实 
有 一 些 实际 的 影响 。 

有 两 种 方法 可 以 对 一 个 性 状 的 重复 提供 多 次 度量 : 通过 时 间 革 的 重复 和 通过 空间 鞋 的 
重复 。 产 奶 量 和 窝 产 仔 数 是 在 时 间 于 重复 的 性 状 实例 。 产 奶 量 可 以 在 连续 的 谱 乳 期 中 度 
量 ， 窝 产 仔 数 可 以 在 连续 的 怀孕 中 度量 。 这 样 可 以 获得 每 一 个 体 的 若 于 次 度量 。 于 是 ， 每 
个 泌乳 期 产量 的 方差 或 每 窒 李 畜 数 目的 方差 可 被 分 析 成 个 体内 的 一 种 组 分 ， 它 度量 同一 个 
体 表现 间 的 差异 ， 以 及 个 体 间 的 一 种 弓 分 ， 它 度量 个 体 之 间 的 永久 差异 。 个 体内 组 分 在 来 
源 鞋 完全 是 环境 的 ， 是 由 连续 表现 之 间 环 境 的 时 间 差 异 造成 的 。 个 体 间 组 分 部 分 是 环境 
的 ,部 分 是 遗 待 的 ， 环 境 部 分 是 由 永久 影响 个 体 的 环境 条 件 引 起 的 。 因 此 ， 通 过 这 种 分 
A, 可 以 把 由 时 间 环 境 条 件 引 起 的 方差 从 熏 余 方差 中 分 离 出 来 ， 并 且 可 以 被 度量 。 

在 空间 上 重复 的 性 状 主要 是 结构 上 的 或 解剖 上 的 性 状 ， 在 植物 中 比 在 动物 中 更 经 常 找 
到 。 例 如 ， 结 一 个 以 上 果实 的 植物 对 业 实 的 任 一 性 状 (例如 它 的 形状 或 种 子 含量 等 ) 提供 
多 于 一 个 的 度量 值 。 动 物 中 空间 重复 主要 出 现在 身体 两 侧 或 一 系列 重复 部 位 土 度量 的 性 状 
H, MARE ( Drosophila) 腹 节 上 的 刚毛 数 。 对 空间 重复 的 性 状 ， 其 个 体内 方差 在 来 源 
土 仍然 全 部 是 环境 的 ， 但 不 同 于 时 和 间 上 重复 的 性 状 的 个 体内 方差 ， 它 代表 由 发 育 期 间 起 作 
用 的 局 部 条 件 引 起 的 “发 育 ” 变 异 。 

为 了 可 以 一 起 讨论 时 间 重 复 和 空间 重复 ， 我 们 将 使 用 术语 特殊 环境 方差 Ve 来 指 由 暂 
时 或 局 部 条 件 引 起 的 个 体内 方差 ;并 使 用 术语 一 般 环 境 方差 Vs, 来 指 由 个 体 间 组 分 贡献 的 
和 由 永久 或 非 局 部 条 件 引 起 的 环境 方差 。 个 体 间 组 分 占 总 表 型 方差 的 比率 就 是 组 内 相关 
r。 它 是 同一 个 体重 复 度 量 之 间 的 相关 ， 被 称 为 性 状 的 重复 力 。 这 样 通过 重复 力 表示 的 表 
型 方差 可 分 剖 成 两 个 组 分 ，Vs, 对 (Ve + Ves)， 重 复 力 是 : 


Ve + V. 
a [8.12] 


AUK, BR RN a eR, CUA RARE aS, BRA E K 
有 环境 的 个 体 间 差异 。 它 允许 单独 估计 由 特殊 环境 引起 的 组 分 Vs,， 占 总 方差 的 比例 ， 由 
下 式 给 出 ; 


Wav" [8.13] 


8 章 F z= 109 


从 等 式 [8.12] 可 以 看 出 ， 重 复 力 为 遗传 决定 程度 Ve/Vp 和 遗传 力 VaVe 设 定 了 上 
限 。 重 复 力 比 这 两 种 比率 的 任何 一 个 通常 要 容易 确定 得 多 ， 当 不 知道 这 两 种 比率 时 ， 重 复 
力 却 能 经 常 是 已 知 的 。 遗 传 力 是 有 实际 重要 性 的 一 种 比率 ， 当 然 要 比重 复 力 小 得 多 ， 而 且 
它 不 可 能 较 大 ， 这 种 了 解 比 一 点 不 了 解 遗 传 力 要 好 。 随 着 性 状 的 性 质 不 同 ， 当 然 也 随 着 群 
体 的 遗传 特性 以 及 个 体 被 饲养 的 环境 条 件 不 同 ， 重 复 力 也 大 不 相同 。 表 8-6 中 的 估计 值 为 
在 各 种 不 同性 状 中 可 能 发 现 的 这 类 数值 提供 了 一 些 概 念 ， 有 两 种 情形 在 例 8.5 中 进行 了 更 
详细 的 描述 。 


表 8-6 重复 力 的 一 些 例 子 











BSH 

腹部 刚毛 数 〈 见 例 8.5) 0.42 

MRAD (Π|38 8-8) 0.54 
AL: 原始 数据 } 

5 周 龄 体重 0.96 

第 1 和 第 2 BERR ER 0.45 
HÆ: (Morley, 1951) 

不 同年 份 羊毛 重量 0.74 
+ (英国 弗 里 年 牛 ): (Barker 和 Robertson, 1966) 

第 1 和 第 2 WAP AT nE 0.40 

第 11188 2 记 乳 期 的 乳脂 率 0.67 


有 两 个 假设 暗含 在 重复 力 的 概念 中 。 第 一 个 假设 是 不 同 度量 的 方差 是 相等 的 ， 并 且 以 
同一 比例 拥有 它们 的 组 分 。 第 二 个 假设 是 不 同 的 度量 在 遗传 上 反映 了 同一 个 性 状 一 一 这 一 
点 将 在 第 19 章 解 释 。 如 果 这 些 假设 不 是 正确 的 ， 那么 重复 力 将 变 成 一 个 有 点 模糊 的 概念 ， 
关于 方差 组 分 没有 精确 的 意义 。 严 格 地 说 ， 表 8-6 中 一 些 性 状 不 符合 这 些 假设 。 


例 8.5 

BF MR m LOER ΕΚ μα ἈΚ ΧΕ, (Drosophila melanogaster) 中 被 研究 得 很 多 的 
一 个 性 状 ， 因 为 技术 上 方便 ， 而且 它 的 遗传 特性 相对 简单 。 我 们 已 经 几 次 提 到 过 它 ， 但 还 
没有 使 用 它 作 为 一 个 例子 。 在 雄性 3 个 腹 节 的 每 一 个 上 以 及 在 上 肉 性 4 个 腹 节 的 每 一 个 上 都 
大 约 有 20 根 刚毛 。 因 此 每 一 膜 节 的 刚毛 数 可 作为 一 个 室 闻 上 重复 的 性 状 来 看 待 。Reeve 和 
Robertson (1954) 详细 研究 过 这 个 性 状 的 变异 来 源 ， 所 发 现 的 方差 组 分 列 于 表 8-7。 


R8-7 胡 腹 果 阐 刚毛 数 的 方差 组 分 














$t 13 
总 表 型 方差 Vp 4.24 5.44 
SAA AE Vo + Vg 1.82 2.19 
果 蝇 内 方差 Ve 2.42 3.25 
重复 力 0.429 0.403 





对 一 个 性 状 的 重复 力 估计 分 离 了 由 特殊 环境 引起 的 方差 组 分 Ve,， 但 它 把 环境 方差 的 
另 一 个 组 分 一 一 由 一 般 环 境 引起 的 组 分 Vss 一 一 留 下 与 基因 型 方差 混杂 在 一 起 ， 正 如 上 面 
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例子 显示 的 那样 。 为 了 完成 分 剖 ， 我 们 需要 将 VM Ve 中 分 出 来 。 通 过 两 种 方式 可 以 做 
到 这 一 点 : 要 么 通过 例 8.1 的 方式 估计 基因 型 方差 由 ， 要 么 通过 一 个 遗传 一 致 群体 { 例 
如 近 交 系 或 F 杂种 ) 计算 出 重复 力 。 在 没有 遗传 变异 的 情况 下 ， 个 体 间 方 差 组 分 仅 由 一 
般 环 境 组 分 yi 组成， 因而 重复 力度 量 出 比率 γε (γε, + Vago IER (Drosophila) 的 两 
个 性 状 用 这 种 方式 分 剖 了 环境 方差 ， 由 此 得 到 的 全 面 分 剖 结果 列 在 表 8-8 中 。 主 要 的 兴趣 
点 是 ， 一 般 环境 只 产生 了 很 小 数量 的 变异 。 因 此 这 些 性 状 几乎 不 受 外 部 环境 的 影响 ; 或 
老 ， 也 许可 以 更 准确 地 说 ， 在 消除 不 想 要 的 环境 变异 来 源 方面 饲养 果 蝇 的 技术 是 非常 成 功 
的 。 在 实验 条 件 下 ， 实 际 上 所 有 的 非 遗 传 变异 都 是 由 严格 的 局 部 原因 引起 的 ， 这 些 原因 独 
立地 影响 腹 节 或 卵巢 。 因 为 Vi 组 分 这 样 小 ， 以 致 于 重复 力 为 遗传 决定 程度 Vo/ Vp 提供 了 
一 个 良好 的 估计 值 。 而 且 ， 刚 毛 数 的 非 加 性 遗传 方差 很 小 ， 因 此 重复 力 与 遗传 力 V/V 
并 没有 很 大 差异 。 


表 8-8 黑 腹 果 蝇 两 个 性 状 的 表 型 方差 分 前 【每 一 个 组 分 以 占 单个 度量 总 方差 的 百分率 形式 给 出 } 


组 分 {1) (2) 








刚毛 数 , BRA 
meee Va 33 23 
非 加 性 遗传 Vina 6 27 
一 般 环 境 Vag 3 4 
特殊 环境 Va 58 46 
总 表 型 Vp 100 100 


性 状 和 数据 来 源 : 

O) 位 于 一 个 腹 节 上 的 数目 〈Reeve 和 Robersm，1954)。 分 别 计算 雄性 和 肉 性 的 结果 ， 然 后 平均 。 
(2) ARRP SER AAA (Robertson, 19570). 

这 里 的 遗传 组 分 的 比例 低 于 表 8-4 中 的 ， 因 为 表 8-4 指出 的 是 黄 次 度量 之 和 的 方差 见 例 8.6。 


多 次 度量 的 增益 了 解 重复 力 的 一 个 有 用 方面 是 证 明 从 重复 度量 中 预测 准确 度 的 增 
益 。 重 复 力 高 ， 增 益 就 小 ， 反 之 亦 然 。 问 题 是 ， 与 重复 力 相关 联 的 准确 度 增益 是 什么 ? 通 
过 重复 度量 可 被 减少 的 唯一 方差 组 分 是 由 特殊 坏 境 引起 的 组 分 Ve,， 它 减少 的 数量 取决 于 
进行 度量 的 次 数 。 假 定 每 一 个 体 被 度量 n 次 ， 这 n 次 度量 的 平均 值 作为 个 体 的 表 型 值 ， 
记 为 Po。 于 是 表 型 方差 由 基因 型 方差 、 一 般 环境 方差 和 1/n 的 特殊 环境 方差 组 成 ; 


Veen) = Ve + Vig + Wa [8.14] 


因此 ， 增 加 度量 次 数 可 减少 在 表 型 方差 中 出 现 的 由 特殊 环境 引起 的 方差 大 小 ， 而 表 型 方差 
的 这 种 下 降 代 表 了 淮 确 度 的 增益 。n 次 度量 平均 值 的 方差 作为 一 次 度量 的 方差 比例 可 以 用 
重复 力 的 形式 表示 如 下 。 根 据 等 式 [8.12] 和 [8.13], 用 > 和 1-r 的 形式 书写 组 分 ， 代 
人 到 等 式 [8.14], Bi: 


i-r 


a) 





Vp(a) = ( r+ 


重新 整理 导致 ; 





PP _ 1+ r(n-1) 
n 


[8.15] 
p 


Oo 


-第 8 章 方 ë iil _ 


这 种 比率 绘制 在 图 8-3 中 ， 用 来 表明 对 有 不 同 重复 力 的 性 状 ， 其 表 型 方差 是 如 何 因 多 次 度 
量 而 降低 的 情况 。 当 重复 力 高 时 ， 只 有 极 少 的 特殊 环境 方差 ， 多 次 度量 对 准确 度 给 出 极 少 
的 增益 。 当 重复 力 低 时 ， 多 次 度量 可 导致 准确 度 获得 有 价值 的 增益 。 可 是 ， 随 着 度量 次 数 
的 增加 ， 准 确 度 的 提高 速度 减少 ， 很 少 值得 进行 两 次 或 三 次 以 上 的 度量 。 实 三 中 ， 人 们 对 
度量 的 平均 值 或 总 和 进行 操作 不 会 产生 任何 差异 : 虽然 实际 方差 是 不 同 的 ， 但 组 分 的 相对 
大 小 不 受 影 响 。 


(百分数 ) 


Ve(n) 
Vp 





图 8-3 ΗΠΑ ARR 
SRMSAT = 次 度量 平均 值 的 方差 与 一 次 度量 的 方差 的 百分率 。 水 平 轴 给 出 了 最 多 
达到 10 次 的 度量 次 数 。4 条 曲线 指 的 是 具有 不 同 重复 力 的 性 状 。 


例 8.6 

ARR (Drosophila) 腹部 刚毛 数 的 大 部 分 研究 是 以 两 个 节 上 的 刚毛 计数 为 基础 的 。 
表 8-9 显 示 了 ， 通 过 计数 两 节 而 不 是 一 节 ， 方 差 组 分 的 百分率 是 如 何 受 影响 的 。 栏 目 
(1) 给 出 了 仅 一 节 被 计数 时 ， 表 型 方差 组 分 的 百分率 ， 与 表 8-8 中 的 一 样 。 如 果 两 节 被 计 
数 ， 并 且 两 次 计数 的 平均 值 作为 个 体 的 表 型 ， 那 么 Va, 将 减少 一 半 ， 但 其 他 组 分 不 变 ， 这 
产生 了 栏目 (2) 中 的 数字 。 现 在 总 方差 Vp 降低 到 71。 将 每 一 种 组 分 除 以 71 再 乘 以 100 
给 出 栏目 (3) 中 的 数字 ， 即 当 表 型 值 以 两 节 计 数 为 基础 时 方差 组 分 的 百分率 。 具 有 实际 
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重要 性 的 一 点 是 加 性 遗传 方差 从 33% 38}α 5} 46% (为 什么 γι 是 4 由 多 而 不 是 表 8-4 中 的 
52% 航 理由 是 这 两 个 估计 值 从 不 同 品 系 中 获得 )。 


表 8-9 果 赐 腹部 刚毛 数 方差 组 分 {以 百分数 表示 )} 








一 个 季 两 个 节 
(1) (2) (3) 
Vs 33 33 46.4 
Vina 6 6 8.2 
Vig 3 3 4. 
Ven 58 29 41.3 
Vp 100 τι 100.9 


育种 方案 从 准确 度 增 益 中 获得 的 益处 是 加 性 遗传 方差 的 比例 增加 了 。 也 就 是 说 ， 两 次 
以 上 度量 的 平均 值 比 一 单个 度量 值 具有 较 高 的 遗传 力 ， 因 而 对 个 体育 种 值 是 一 个 更 好 的 指 
导 。 可 是 ,遗传 力 的 这 种 增加 不 能 依靠 ， 除 非 早 期 提 及 的 两 个 假设 是 正确 的 ， 即 不 同 的 度 
量 有 相等 的 方差 并 在 遗传 上 代表 同一 性 状 。 果 蝇 腹 节 上 的 刚毛 数 满足 这 些 条 件 ， 因 而 在 例 
8.6 中 得 出 的 结论 是 正确 的 。 假 设 不 成 立 的 一 个 性 状 是 在 连续 泌乳 期 中 母 咎 的 产 奶 量 
(Rendel 等 ，1957)。 在 这 种 情形 中 ， 几 个 泌乳 期 平均 值 的 加 性 遗传 方差 的 比 便 实 际 上 低 于 
仅 用 第 一 泌乳 期 的 。 

未 来 表现 的 预测 ”未 来 表现 的 预测 是 一 个 在 很 多 章节 中 出 现 的 问题 。 它 没有 一 般 的 含 
X, 但 依赖 于 将 方差 分 剖 成 归 因 于 永久 和 暂时 效应 的 组 分 ， 即 通过 重复 力 进行 的 分 剂 。 过 
去 和 未 来 的 表现 必须 以 偏离 过 去 和 未 来 的 群体 平均 值 的 离 差 形 式 来 表示 。 良 好 的 过 去 表现 
部 分 是 个 体 受 暂 时 环境 影响 而 引起 的 ， 这 些 影响 不 能 继续 存在 到 随后 的 表现 中 ， 因 此 未 来 
表现 倾向 于 向 群体 平均 值 回 归 。 如 果 不 了 解 群体 关于 这 两 种 表现 的 特性 ， 例 如 第 一 和 第 二 
泌乳 期 的 产 奶 量 ， 那 么 是 不 进 能 行 预测 的 。 重 复 力 ， 它 是 两 种 表现 之 间 的 相关 ， 可 告诉 我 
们 从 对 第 一 种 表现 的 了 解 中 能 够 怎样 准确 地 预测 第 二 种 表现 。 预 测 本 身 是 从 第 二 种 对 第 一 
种 表现 的 回归 系数 中 进行 的 。 如 果 x My 分 别 是 第 一 和 第 二 种 表现 ，x 和 > 是 群体 平均 
值 , 8 是 y 对 x 的 回归 系数 ， 那 么 预测 可 由 (y- y) = 5 (x -x) 给 出 。 回 归 和 相关 系数 之 间 
的 关系 是 = + 0,/ 05.， 其 中 σ, Mo, 是 标准 差 。 


例 8.7 

可 从 Barker 和 Robertson (1966) 关于 英国 弗 里 生母 牛 产 奶 量 的 数据 说 明 未 来 表现 的 预 
测 。 这 个 数据 涉及 到 具 记 录 过 第 一 、 第 二 和 第 三 个 波 乳 期 产 奶 量 的 3 764 头 母 牛 。 产 奶 量 
的 平均 值 和 标准 差 给 在 表 8-10 中 ， 产 奶 量 被 转换 成 千克 。 在 连续 涛 乳 期 中 平均 值 和 标准 
差 两 者 都 增加 。 证 我 们 预测 第 一 沁 乳 期 产 奶 量 为 5 000kg 的 青年 母 牛 的 第 二 和 第 三 个 泌乳 
期 的 平均 产 奶 量 。 需 要 的 重复 力 是 第 二 和 第 一 涛 乳 期 以 及 第 三 和 第 一 泌乳 期 的 相关 ; 两 者 
都 是 0.40。 然 后 ， 可 计算 第 二 对 第 一 泌乳 期 的 回归 ， 为 5= 0/ 1。 第 二 个 湾 乳 期 的 预 
测 产 奶 量 可 从 y-y=b (x-2) 中 获得 ,其 中 y 是 预测 值 ，y 是 第 二 泌乳 期 的 平均 产 怒 
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$, x 是 观察 的 产 奶 量 为 5 000kg, x 是 第 一 泌乳 期 的 平均 产 怒 量 。 第 二 和 第 三 泌乳 期 的 计 
算 和 预测 的 平均 值 展示 在 表 8-10 Fo 


38-10 第 二 、 第 三 泌乳 期 沁 奶 量 的 预测 平均 值 














BAL 
1 2 3 
平均 值 ,kg 4096 4232 431 
标准 差 ( σ) 696 934 960 
与 第 一 泌乳 期 的 相关 {r) 一 0.40 0.40 
对 第 一 泌乳 期 的 回归 {b) 一 0.536 0.552 


第 一 泌乳 期 的 观察 产 奶 量 = 5 000 

与 平均 值 的 离 差 = + 904 

第 二 泌乳 期 的 预测 产 奶 量 =4 232+ (0.536 x 904) =4 716.5 
第 三 小 乳 期 的 预测 产 妨 量 =4 731 + (0.552 x 904) = 5 230.0 
第 二 和 第 三 说 乳 期 中 预测 的 平均 值 4973 


方差 分 前 的 总 结 


本 章 已 显示 了 一 个 遗传 变异 群体 的 表 型 方差 如 何 被 分 训 成 4 个 组 分 ， 其 中 两 个 是 遗传 
的 和 两 个 是 环境 的 。 做 这 个 需要 三 种 数据 ， 每 一 种 再 分 剖 成 两 个 部 分 ， 但 采用 的 方法 不 
同 。 表 8-11 汇总 了 可 做 的 不 同 分 章 。 


R8-11 方差 分 前 的 总 结 











所 党 数据 所 做 分 剖 估计 的 比率 
亲属 间 相 似 性 (Va): Vag + Veg + Va) WEA, V/V, 
te «ΣΗΜΑ: (Vat Va)? (Veg + Va) = (Ve): (Vs) 遗传 决定 程度 , Ve/Vp 
多 次 度量 (Ve + Vag)! Ve 重复 力 (Ve + ει) /Vp 
所 有 3 种 Va: Vra: Veg? Vex 

>) Β 


8.1 在 习题 6.1 中 计算 过 烟草 品种 杂交 F M P HERO HC EF 代 的 方差 

31.46, Fy 代 方差 为 5.97。 估 计 Ε, 世代 中 的 遗传 决定 程度 。 做 这 个 必须 作出 什么 假设 ? 

[解答 序号 : 7] 

8.2 计算 在 (1) 习题 7.2 和 7.5 (所 有 3 个 群体 )，(2) 习题 7.3 和 7.7，(3) 习题 
7.4 和 7.8 中 指定 群体 涉及 的 基因 所 引起 的 加 性 遗传 方差 和 显 性 方差 的 大 小 。 

[解答 序号 ; 17] 

8.3” 当 方差 由 具有 下 列 显 性 度 的 一 单个 位 点 引起 时 ， 计 算出 总 遗传 方差 中 由 显 性 引 

起 的 比例 ， 即 Vp/Ve。(1) 4 = σα, ΒΣΕΦΘΗ., (2) d = a， 即 完全 显 性 ，(3) d= 

24， 即 超 显 性 。 比 率 Vo/Ve 取决 于 基因 频率 。 绘 图 显示 每 一 种 情形 的 这 个 关系 ， 并 从 图 


i Be re ου πο κο 
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中 找 出 比率 的 最 大 近似 值 ， 以 及 这 种 情况 发 生 时 的 基因 频率 是 多 大 。 
[解答 序号 : 27] 
8.4 ”涉及 习题 7.9 和 它 的 解答 。 计 算出 在 指定 群体 中 由 两 个 基因 引起 的 遗传 方差 的 3 
个 组 分 ， 即 γι, Vp 和 Vi。 将 每 一 个 组 分 以 占 总 遗传 方差 的 百分率 表示 。 
[解答 序号 : 37] 
8.5 来 自 一 随机 繁殖 品系 的 样本 为 10 的 峻 性 小 鼠 ， 其 第 1 和 第 2 窝 有 下 列 活 产 仔 
数 。 


ΛΙ, 1 2 3 4 5 6 F 8 9 10 








δι 11 9 13 10 9 8 10 11 10 13 
23 10 12 12 10 8 6 12 9 12 12 


(1) 从 这 个 样本 中 计算 窝 产 仔 数 的 重复 力 。 
(2) 从 第 1 BRP PRON (a) 14 和“(b) 5 的 同一 品系 中 ， 你 预测 其 他 小 鼠 第 23Η 
数 的 期 望 大 小 将 是 多 大 ? 
[解答 序号 : 47] 


8.6 在 猪 生殖 力 的 一 项 研究 中 ，156 头 母 猪 每 头 都 


有 10 窜 仔猪 ， 其 窜 产 仔 数 的 方差 分 析 结果 如 下 《“ 窝 ---------- 


序 ” 这 一 项 指 的 是 第 一 、 第 二 、 第 三 帘 等 窜 仔 帮 数 平均 San S a 
值 之 间 的 差异 ) 。 ο.” 
(1) FARE PRICES I σποτ ο 


(2) BEMIEETRI—BAT SR, WBRABBED (V/ Vp) 81834 93Η Ἠ 
可 通过 一 窝 来 度量 ， 或 者 为 有 较 大 的 精确 度 ， 也 可 通过 几 窝 的 平均 值 来 度量 。 如 果 生 殖 力 
用 初 胎 后 2 窝 、 初 胎 后 3 窝 和 初 胎 后 4 窝 的 平均 值 来 度量 ， 那 么 遗传 力 将 会 提高 多 少 ? 8 
定 重 复 力 与 从 10 帘 中 估计 出 来 的 相同 。 
数据 来 自 Olbrycht, T.M. (1943) J. Agric. Sci., 33, 28 ~ 84. 
[解答 序号 : 57] 
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亲属 间 的 相似 性 是 数量 性 状 所 表现 的 基本 遗传 现象 之 一 ， 并 且 ， 相 似 度 是 对 群体 进行 
相对 简单 的 度量 而 不 用 特殊 实验 技术 就 能 确定 的 性 状 的 一 种 特性 。 相 似 度 提供 了 估计 加 性 
遗传 方差 大 小 的 方法 ， 并 且 正 是 加 性 方差 的 比例 大 小 《〈 即 遗传 力 ) ， 主 要 决定 了 用 于 品种 
改良 的 最 佳 育种 方法 。 因 此 ， 对 亲属 间 相 似 性 原因 的 了 解 是 数量 性 状 的 实际 研究 及 其 在 动 
植物 改良 中 应 用 的 基础 。 在 这 一 章 中 ， 我 们 将 探究 亲属 间 相 似 性 的 原因 ， 并 从 原理 上 说 明 
加 性 方差 的 大 小 是 怎样 从 观察 的 相似 度 中 得 到 估计 的 ， 同 时 将 估计 和 遗传 力 的 更 实际 的 内 容 
留 在 下 一 章 予 以 考虑 。 

在 上 一 章 中 ,我 们 看 到 表 型 方差 是 怎样 被 分 剖 成 归属 于 不 同 原因 的 组 分 。 这 些 组 分 我 
们 称 之 为 方差 的 有 因 组 分 ， 并 同 以 前 那样 用 符号 V 表示 。 亲 属 间 相似 度 的 度量 取决 于 用 
不 同方 法 将 表 型 方差 分 前 为 相应 于 个 体形 成 家 系 的 组 分 。 这 些 组 分 可 由 表 型 值 直接 估计 ， 


由 于 这 个 原因 我 们 称 之 为 表 型 方差 的 观察 组 分 ， 用 符号 σ᾽ 表示 之 ， 以 使 区 别 明显 。 例 如 ， 
考虑 将 个 体 分 成 全 同胞 家 系 的 情况 。 通 过 方差 分 析 我 们 可 将 总 观察 方差 分 剖 成 两 个 组 分 ， 
组 闻 的 和 组 内 的 。 组 间 组 分 是 各 组 “真实 ”均值 与 群体 均值 的 方差 ,而 组 内 组 分 则 是 个 体 
与 各 组 真实 均值 的 方差 。 邵 果 从 很 大 量 的 个 体 中 无 误差 地 估计 ， 一 个 组 的 真实 均值 是 能 够 
找到 的 。 将 在 下 一 章 中 用 例子 给 出 这 两 个 组 分 的 估计 解释 。 现 在， 亲缘 个 体 间 的 相似 性 ， 
即 所 讨论 的 全 同胞 间 的 相似 性 ， 可 以 被 看 作 同 一 组 中 个 体 闻 的 相似 ,或 者 看 作 不 同 组 中 个 
体 间 的 差异 。 组 内 的 相 亿 性 越 大 ， 组 间 的 差异 性 也 就 越 大 。 因 此 相 亿 度 可 作为 组 间 组 分 占 
总 方差 的 比例 来 表示 。 这 是 组 内 相关 系数 ， 由 下 式 给 出 : 
2 





SUP, os 是 组 间 组 分 ，Gaw 是 组 内 组 分 (为 避免 与 用 符号 r 表 示 的 其 他 相关 发 生 混淆 ， 习 
惯 上 用 符号 t 表示 表 型 值 的 组 内 相关 )。 组 问 组 分 表示 同一 组 内 成 员 共 同 的 变异 大 小 ， 并 
且 它 可 同样 地 作为 各 组 成 员 的 协 方差 。 在 亲子 间 相 似 的 情况 下 ， 观 察 值 分 组 通常 用 对 而 不 
是 组 ; 一 个 亲本 ， 或 两 个 亲本 的 平均 值 ， 与 一 个 后 代 或 几 个 后 代 的 平均 值 配对 。 对 间 方 差 
组 分 只 有 在 亲 代 值 和 子 代 值 具有 相同 的 方差 时 才 有 意义 ， 但 通常 做 不 到 这 一 点 。 因 此 ， 用 
亲子 间 的 交叉 乘积 之 和 来 计算 亲子 间 的 协 方差 ， 从 而 以 子 代 对 亲 代 的 回归 表示 相似 度 。 这 
里 不 用 相关 的 原因 在 以 后 会 明白 。 回 归 由 下 式 给 出 ， 


COV op 
bop= 一 2 
P 


其 中 ，eovop 是 亲子 间 的 协 方差 ，02 是 亲本 的 方差。 
这 样 ， 亲 缘 个 体 的 协 方差 是 群体 的 新 属性 ， 我 们 在 探索 不 管 是 同胞 还 是 子女 与 亲本 等 
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亲属 间 相似 性 原因 的 过 程 中 必须 推导 它 。 虽 然 协 方差 仅仅 是 总 表 型 方差 的 一 部 分 ， 并 由 上 
一 章 描 述 过 的 有 因 组 分 而 组 成 ， 但 在 数量 上 和 比例 上 视 亲 缘 关 系 的 类 型 而 有 所 不 同 。 通 过 
查 明 有 因 组 分 怎样 贡献 协 方差 的 情况 ， 我 们 将 看 到 怎样 用 一 个 观察 的 协 方差 来 估计 组 成 它 
的 有 因 组 分 。 

最 普遍 和 最 有 用 的 亲缘 关系 是 亲 与 子 、 半 同胞 、 全 同胞 以 及 挛 生 子 〈《 在 人 类 研究 中 )。 
这 些 亲 缘 关 系 中 的 协 方差 将 得 到 充分 的 解释 ， 其 他 亲缘 关系 的 协 方差 在 其 后 概述 。 李 生子 
有 其 特殊 的 问题 ， 这 将 在 下 一 章 中 涉及 。 

方差 的 遗传 和 环境 来 源 都 对 亲属 协 方差 有 贡献 ， 因 而 表 型 值 的 协 方差 等 于 遗传 和 环境 
协 方差 的 和 。 遗 传 协 方差 将 首先 用 它们 习 起 的 回归 或 相关 来 描述 ， 而 相似 性 的 环境 原因 将 
在 以 后 评述 。 

遗传 协 方差 


现在 我 们 的 目标 是 要 从 理论 上 推导 由 遗传 原因 引起 的 亲属 间 的 协 方差 ， 而 暂时 忽略 可 
能 使 相似 性 存在 的 任何 非 遗 传 原因 。 这 意味 着 我 们 必须 推导 亲缘 个 体 基因 型 值 的 协 方差 。 
假设 群体 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 ， 所 有 亲本 对 所 研究 性 状 为 随机 交配 。 选 型 交配 的 效应 将 
在 下 一 章 中 考察 。 由 位 点 间 上 位 互 作 引 起 的 任何 方差 开始 时 将 被 忽略 ， 它 的 效应 在 以 后 简 
述 。 对 于 每 一 种 亲缘 关系 ， 我 们 将 描述 两 种 推导 协 方差 的 方法 ， 第 一 种 较 简明 ， 第 二 种 较 
详细 。 

后 代 与 一 个 亲本 


所 要 推导 的 协 方差 是 个 体 的 基因 型 值 与 其 群体 中 随机 交配 产生 的 后 代 平 均 基 因 型 值 间 
的 协 方差 。 如 果 数 值 是 用 与 群体 均值 的 离 差 来 表示 的 ， 则 根据 定义 ， 后 代 平 均值 是 亲 代 育 
种 值 的 一 半 ， 正 如 第 7 章 所 解释 的 那样 。 因 此 要 计算 的 协 方差 即 为 一 个 个 体 的 基因 型 值 与 


其 育种 值 的 一 半 的 协 方差 ， 即 6 51A 间 的 协 方差 。 由 于 6 = 4 + D (D 为 显 性 离 差 )， 
则 协 方差 是 (4 + D) 与 4 间 的 协 方差 。 将 这 些 项 乘 在 一 起 再 对 所 有 亲本 求 和 ， 得 : 
交叉 乘积 之 和 = 2A(4 + D) 
= 5 DA? +5 DAD 
两 边 都 除 以 亲本 个 数 即 得 到 协 方差 寺内 + 方 covsp。 在 前 一 章 中 已 证 明 covip 为 0, 那 么 : 


1 
covop = 了 Va [9.1] 


因此 ,后 代 与 一 个 亲本 的 遗传 协 方差 是 亲 代 加 性 遗传 方差 的 一 半 。 

第 二 种 得 到 协 方差 的 较 详细 的 方法 是 考察 单个 位 点 的 效应 。 这 将 通过 含有 两 个 等 位 基 
因 的 一 个 位 点 来 做 , 但 结论 对 具有 任何 数目 等 位 基因 的 位 点 同样 有 效 。 表 9-1 给 出 了 亲 代 
的 基因 型 、 它 们 在 群体 中 的 频率 以 及 用 它们 与 群体 均值 离 差 表 示 的 基因 型 秆 (来 自 表 
739). 右 边栏 给 出 了 后 代 的 平均 基因 型 值 ， 它 们 是 家 7-9 给 出 的 亲 代 育种 值 的 一 半 。 于 是 后 
代 与 一 个 亲本 的 协 方差 等 于 平均 交叉 乘积 ， 这 可 通过 将 三 栏 乘 在 一 起 一 一 频率 x 亲 代 基因 


δι «αμ» αρα. Ὅν---------ὔὐἜ > μας πο. 
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型 值 x 子 代 基 因 型 值 一 一 再 对 亲 代 3 种 基因 型 求 和 而 获得 。 将 含 a? 和 ad 的 项 合并 后 ,我 
们 得 到 : 


£91 亲 代 基因 型 及 其 频率 、 基 因 型 值 








亲 发 后 RK 
基因 者 πι 率 基因 型 值 平均 基因 型 值 
Ay Ay P 2q a- gd) qa 
Αγ λα 2pq (q-p) @+2pqd + (q-p) a 
Αα Ag g? -2p {a +pd)) 一 Pa 


covop = pq a” (p?+2pq+q°?) +2p*q’ad (-¢+q-ptp) 
= pq a 


这 是 因为 根据 等 式 [8.30], V =2pg αξ 之 故 。 对 所 有 位 点 求 和 ， 我 们 又 得 到 后 代 与 一 个 
亲本 的 协 方差 等 于 加 性 方差 一 半 的 结论 。 

子 代 对 一 个 亲本 的 回归 是 通过 将 协 方差 除 以 亲本 的 方差 即 群 体 表 型 方差 而 得 到 的 。 这 
样 ， 回 归 为 : 


bop = χν, [9.2] 


以 上 通过 考察 每 一 亲本 后 代 的 平均 值 推导 出 协 方差 ， 但 没有 指明 平均 值 基于 的 后 代数 
目 。 实际 上 ， 不 管 后 代数 目 是 多 少 ， 即 使 只 使 用 一 个 ， 协 方差 总 是 相同 的 ， 其 原因 如 下 。 
n 个 后 代 的 均值 是 (1/n) ΣΟ, 其 中 忆 0 是 后 代 值 的 总 和 。 一 个 亲本 与 n 个 后 代 均 值 的 
协 方差 是 cov[P, 《1/8)20] = (1/n) Seov(P, 0) = cov(P,0), 这 是 亲本 与 任 一 后 代 的 协 方 
差 。 这 个 结论 适用 于 任何 种 类 的 亲属 关系 。 因 此 总 的 来 说 ， 任 何 个 体 和 多 个 亲属 平均 值 的 
协 方差 与 其 和 这 些 亲 属 间 任 何 一 个 的 协 方差 是 相等 的 。 由 于 后 代 方 差 不 参 与 同 轨 的 计算 ， 
因而 子 代 对 亲 代 的 回归 也 不 受 所 用 后 代数 量 的 影响 。 


BRA PRB. 

后 代 均 值 与 双 素 均值 〈 通 常 称 为 “中 亲 值 ") 的 协 方差 可 以 用 以 下 方法 推导 。 以 0 代 
表 子 代 均 值 , P 和 P' 代 表 双 亲 值 。 则 中 亲 值 了 = HPP) RURBS ALO P = 
5 (DOP + DOP") HAHN coves =F (cover + cover )。 如 果 P 和 和 户 具 有 相同 的 方差 ,那么 
covop = covoP ,因此 : 


COVop = COVDP = z Va [9.3] 


这 样 ， 只 要 两 性 具有 相同 的 方差 ， 子 代 与 中 亲 值 的 协 方差 就 和 子 代 与 一 个 亲本 的 相同 ， 我 
们 已 经 知道 后 者 等 于 加 性 方差 的 一 半 。 
证 明子 代 与 中 亲 值 的 协 方差 的 较 详细 方法 是 相当 费力 的 ， 但 必须 将 它 推 导出 来 ， 因 为 


15 ”数量 遗传 学 导论 


效 得 全 同胞 的 协 方差 将 需要 它 。 但 我 们 将 省 略 代数 化 简 的 一 些 步骤 。 表 9-2 是 用 与 子 代 利 
一 个 亲本 同样 方式 制 成 的 ， 但 现在 我 们 必须 将 交配 类 型 及 它们 的 频率 列 成 表 ， 以 代替 单一 
亲本 。 与 每 种 交配 类 型 相对 ,我 们 填 人 双亲 平均 基因 型 值 ， 即 中 亲 值 ， 然 后 是 3 种 基因 型 
在 后 代 之 疗 的 比例 以 及 后 代 的 平均 基因 型 值 。 以 a Ad 的 形式 而 不 用 与 群体 均值 离 差 形 
式 来 书写 基因 型 值 将 使 这 项 工作 做 起 来 容易 些 。 表 的 最 后 两 栏 给 出 了 后 代 均 值 与 中 亲 值 的 
乘积 以 及 后 代 值 的 平方 ， 供 以 后 使 用 。 要 得 到 后 代 均 值 与 中 亲 值 的 协 方差 ， 我 们 取 后 代 均 
值 与 中 亲 值 的 乘积 ， 再 把 它 乘 以 交配 类 型 的 频率 ， 然 后 对 所 有 交配 类 型 求 和 。 这 得 出 平均 
乘积 《WP)， 由 于 这 里 的 数值 不 是 以 与 均值 的 离 差 表示 的 ， 我 们 须 从 中 减 去 群体 均值 的 校 
正 项 。 由 于 亲 代 与 子 代 的 均值 是 相等 的 ， 因 而 校正 项 简单 地 就 是 群体 均值 的 平方 〈(42)。 
ΜΡ RM 都 含有 a, αὐ 和 中 的 项 。 对 这 些 项 进行 合并 稍 作 简化 ， 得 到 : 
MP=e[pp+qg)+g pt+g)]+2adpg(p2- gq) + a? pq(p? + 2ρᾳ + 9?) 


M? = a?(p?— 2ρᾳ + q?) + 4adpq(p-q) +4d?p7q? 
然后 , 当 对 所 有 位 点 求 和 时 ,有 : 
covop = MP - M? 
= a” pq — 2adpq(p ~ q) + d’pq(p ~ q)? 
=pqla+d(q-p)P 
= pqa? 


1 
2 Ms 


虽然 子 代 与 双亲 均值 的 协 方差 和 其 与 一 个 亲本 的 协 方差 相同 ， 但 相似 度 却 不 同 。 子 代 
对 中 亲 值 的 回归 为 b= covop/o5， 其 中 oF 是 中 亲 值 的 方差 。 因 为 总 的 来 说 ，n 个 个 体 均值 
的 方差 是 单个 个 体 方差 的 a 分 之 一 ,如 果 两 性 方差 相等 ,那么 op --ῃ 你 。 因 此 子 代 对 中 
厅 值 的 回归 为 : 





y, 
bop = 1 = v [9.4] 


它 是 对 一 个 亲本 回归 的 两 倍 。 同 一 个 亲本 的 一 样 ， 所 用 后 代数 目 并 不 影响 协 方差 或 回归 。 

由 于 仅仅 与 方差 的 有 因 组 分 有 关 ， 子 代 对 亲本 的 回归 是 相似 度 的 一 个 有 用 度量 。 但 子 
代 与 亲本 间 的 相关 就 没有 这 种 有 用 特性 。 因 为 相关 用 covop/( Go Gp) 计 算 ,其 中 σο 和 op 分 
别 为 子 代 和 亲 代 方差 的 平方 根 ,而 不 管 是 用 单个 数值 还 是 用 多 个 个 体 的 均值 计算 的 。 因 此 
相关 受 后 代数 目 及 亲 代 数目 多 少 的 影响 。 如 果 只 有 一 个 后 代 , 则 其 与 一 个 亲本 的 相关 就 与 
回归 相同 ,但 在 其 他 情形 下 ， 相 关 和 回归 是 不 同 的 。 一 个 后 代 与 中 亲 值 的 相关 是 


(JE) wy ws 当 有 多 于 一 个 的 后 代 时 ， 相 关 就 取决 于 后 代 观察 均值 的 方差 ， 并 且 与 方差 
的 有 因 组 分 没有 简单 的 关系 。 

AR 

半 同 胞 是 有 一 个 共同 的 亲本 而 另 一 个 亲本 不 同 的 个 体 。 因 此 ， 一 组 半 同胞 是 一 个 个 体 


HS eer = = 


392 交配 类 型 ,中 亲 值 及 后 代 平均 基因 型 什 











后 R 
亲本 - BREE 后 代 均 值 
基因 型 PRE ÅA; Ay Az AzA mit x 中 亲 值 平方 
a d -a 
Ay Ay Ay Ay ρ' α 1 — a a a 
AA, AA ἀρ) Liard) L L — (arad) (424 2ad+ αἲ) A (424 20d + d?) 
pe 2 2 2 2 4 4 
A, Ay Ap Ad ap e 0 — 1 —_ d 0 Ê 
AiAg Αγὰρ apg? d + + 十 La Lge Ta 
A.A, Ag Ag 4p? li-ard) -- i L corre) -ᾱ (αἲ -2αά + ἆἲ) 二 (oz-2od+ 中) 
2 2 2 2 4 4 
ΑΔ Αα Αρ g -a -- = 1 -α a a 
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与 一 个 异性 随机 群体 交配 ， 并 且 每 次 交配 只 产生 一 个 子女 的 后 代 。 因 此 根据 定义 ， 半 同胞 
组 的 平均 基因 型 值 就 是 共同 亲本 育种 值 的 一 半 。 协 方差 是 半 同 胞 组 的 真实 均值 方差 ， 因 此 
是 共同 亲本 一 半 育 种 值 的 方差 ， 它 是 加 性 方差 的 1/4. 


ov = Via= 4 Va [9.5] 


这 个 协 方差 也 可 由 表 9-1 已 给 出 的 值 用 较 详 细 的 方法 证 明 。 协 方差 是 右边 栏 里 列 出 的 
后 代 组 均值 的 方差 。 将 后 代 值 平方 ， 并 乘 以 其 频率 得 到 ， 
半 同 胞 家 系 平均 值 的 方差 


= pzg2a2+2p9 Fla -ϱ)2α2 + gpa 
= pq al py + (4 - p) + pa] 
= pal > (p +47] 
sie 
由 于 2pga? = 内 (由 等 式 [8.3a]) ,因此 对 所 有 位 点 求 和 有 : 
covtas = $ Va 


同胞 闻 相 似 度 用 组 内 相关 表示 ,而 组 内 相关 是 组 问 方差 即 协 方差 与 总 方差 的 一 个 比例 。 
因此 半 同 胞 的 相关 是 : 


[9.6] 


全 同胞 


因为 显 性 方差 的 贡献 ,所 以 全 同胞 的 协 方差 比 目 前 已 考察 的 亲 绿 关系 的 协 方差 要 复杂 
一 些 。 首 先 考察 仅 由 加 性 方差 造成 的 协 方差 。 全 同胞 有 两 个 共同 的 亲本 ,于 是 全 同胞 组 的 
平均 基因 型 值 等 子 双 亲 的 平均 育种 值 。 用 4 和 4' 代 表 双 亲 的 育种 值 。 那 么 , 协 方差 是 


二 (4+ 4') 的 方差 ,如 果 两 性 的 加 性 方差 相同 , 则 才 ( Va + Υχ') = Vao MEZRA 
献 。 很 容易 想到 协 方差 用 随机 抽取 的 同胞 对 的 交叉 乘积 和 来 计算 。 设 亲本 有 基因 型 WA 
和 AsA4。 于 是 后 代 有 4 种 基因 型 AAs AAs AAs 和 AoA4, 每 一 种 的 频率 为 二 。 设 所 选 第 一 
个 同 胸 有 这 些 基 因 型 的 任何 一 种 。 那 么 第 二 个 同胞 有 相同 基因 型 的 可 能 性 为 二。 这 样 所 有 
同胞 对 的 二 有 相同 的 基因 型 ,因此 也 有 相同 的 显 人 性 离 差 D。 对 有 相同 显 性 离 差 的 这 些 对 
子 ,它们 的 显 性 离 差 的 交叉 乘积 为 D?; 有 不 同 显 性 离 差 的 其 他 对 子 ,其 平均 交叉 乘积 为 0。 


因此 ,对 于 所 有 对 子 ,其 交叉 乘积 之 和 为 二 台 D7, 这 样 平均 交 叉 乘积 为 二 Vp。 这 是 由 显 性 离 
差 造成 的 协 方差 ,并 且 加 进 了 由 育种 值 造成 的 协 方差 中 。 因 此 全 同胞 的 遗传 协 方差 为， 


1 1 
COV(FS) = > Va + 4 Vp [9.7] 


A reer a enn ae one 
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获得 全 同胞 协 方差 的 第 二 种 方式 可 由 表 9-2 得 出 ,但 要 有 一 点 附加 工作 。 协 方差 是 家 
系 平均 值 的 方差 。 右 边栏 里 给 出 了 后 代 均 值 的 平方 ,可 以 看 出 这 些 正好 与 后 代 平 均值 和 中 
亲 值 的 乘积 相同 ,除了 中间 含 有 到 项 的 两 项 不 相等 之 外 。 因 此 均 方 ( WHS ) 可 从 已 算出 的 平 
HRI MP) PRR], a: 
MS = MP + d*2p?q?- ἡ d°4p?4? 
= MP +d? p’¢ 
均值 的 校正 与 以 前 的 相同 ,因此 我 们 有 : 
covers) = covop + d'p g 
= pga? + 4224 
由 于 2pg °2 = 仿 ( 来 自 等 式 [8.3c]) 以 及 4 必 p 9 = Vo( 来 自 等 式 [8.4]), 因 此 对 所 有 位 点 求 
和 ,全 同胞 的 协 方差 为 ; 


1 1 
coV{FS) = 2 VA + 4 Vp 


全 同胞 的 相关 为 ; 


1 
z Vat 4 Vp 
t= Vp [9.8] 
由 于 coves) -2covens) = Vin» 因而 在 原理 上 , 全 同胞 与 半 同 胞 协 方差 间 的 差异 提供 了 


一 种 估计 显 性 方差 的 方法 。 但 实际 上 ,只 有 当 表 型 协 方差 中 无 环境 贡献 时 才 可 以 这 样 做 。 
李 生 子 


挛 生 子 的 遗传 协 方差 是 很 简单 的 。 异 卵 双 生 了 与 全 同胞 相同 ,它们 的 遗传 协 方差 就 等 
于 全 同胞 的 协 方差 。 同 卵 双 生子 具有 相同 的 基因 型 ,因此 在 对 子 内 没有 遗传 方差 ,并且 总 遗 
传 方差 表现 在 对 子 间 组 分 内 。 因 此 遗传 协 方差 为 : 


Covi mz) 三 Ve [9.9] 
要 要 


从 上 面 所 解释 的 关系 中 可 以 看 出 , 协 方差 是 由 方差 有 因 组 分 Va A Αν 的 简单 分 数 (frac- 
tion) 构 成 的 ,在 所 涉及 的 情形 中 该 分 数 为 方 或 二 。 这 些 分 数 或 系数 以 一 简单 方式 与 亲属 及 
其 亲 代 的 共 祖 率 相关 ,因此 任何 类 型 亲属 的 协 方差 可 从 适当 谱系 的 考察 之 中 容易 地 推导 出 


K M r 表示 协 方差 中 的 加 性 遗传 方差 的 分 数 ,w 为 显 性 方差 的 分 数 ,那么 任何 类 型 亲缘 关 
系 的 一 般 协 方差 为 : 


cov = rV, + uVp [9.10] 
用 P 和 由 代表 需要 求 得 协 方差 的 具有 亲缘 关系 的 两 个 个 体 , &.B 和 C.D 分 别 为 其 双亲 ,如 
图 5-4 所 示 。 然 后 以 了 代表 第 5 章 中 所 说 明 的 共 祖 率 ,可 得 和 z 的 值 为 : 
r= 2fpy [9.11] 
u = Γιου + fanfec [9.12] 


Or 


122 ποστ 


CE Crow 和 Kimnra,1970,p.134)。 表 9-3 给 出 了 > 和 的 值 , 表 中 汇总 了 已 描述 过 的 亲缘 关 
系 并 添加 了 一 些 其 他 更 远 的 亲缘 关系 。 等 式 [9.11] 和 [9.12] 适 用 于 随机 交配 群体 。 可 是 ， 
亲本 的 近 交 并 不 影响 它们 ,但 如 果 亲 属 自 身 是 近亲 的 , 则 有 : 


r= 2foo// (1+ Fp)(1+ Fa) 





(Crow 和 Kimura, 1970, p. 138). 


RIS 亲属 协 方差 中 方差 组 分 的 系数 





系数 
RRA νι δ, Vp Hu 
同 卵 双生 1 1 
第 一 级 子 代 与 亲 代 + 0 
全 同胞 2 ντ 
第 二 级 站 同胞 Fi 0 
后 代 与 祖 代 0 
BDS EGE) + 0 
ΓΕ + ας 
第 三 级 后 代 与 曾祖 代 + 
单 重 表亲 0 





加 性 方差 的 系数 + 有 时 称 为 所 讨论 亲属 间 的 亲 乡 系数 ,或 理论 相关 。 它 是 亲属 育种 值 
间 的 相关 , 它 代表 如 果 所 有 表 型 方差 全 是 加 性 遗传 时 所 要 求 得 的 相关 。 在 下 一 章 中 考察 中 
传 力 估 计时 ,我 们 将 回 到 这 一 点 上 。 显 性 方差 的 系数 u 代表 亲属 通过 同一 血统 具有 相同 基 
因 型 的 可 能 性 。 除 非 亲缘 个 体 通 过 它们 各 自 双亲 具有 像 全 同胞 及 双重 表亲 那样 的 共 祖 率 通 
#2, GM u 值 为 0。 


上 位 互 作 


由 位 点 间 上 位 互 作 引 起 的 方差 只 有 小 部 分 贡献 给 亲属 协 方差 。 在 第 8 章 中 已 经 注意 
到 ,按照 互 作 位 点 数 以 及 互 作 是 在 育种 值 问 还 是 在 显 性 离 差 之 间 ,将 互 作 方差 νι 再 细 分 为 
各 种 组 分 。 当 包含 互 作 组 分 时 ,任何 类 型 亲属 的 -- 般 协 方差 如 下 (细节 见 Kempthorne, 
1955a, b): 
cov = τι + uVp + r?° Vy + τωἵ΄χρ + u? Vpop 
+ r° Vaa + UV agp ru? Vapp + u? Vpop [9.13] 
也 
表 94 给 出 了 含有 两 因子 互 作 的 协 方差 中 方差 组 分 的 系数 。 子 代 一 亲 代 协 方 差 同 样 适用 于 
一 个 亲本 和 中 亲 值 。 考 察 互 作 组 分 所 得 结论 如 下 。 首 先 ,只 有 小 部 分 互 作 组 分 贡献 给 任 一 
协 方差 ,最 大 值 为 1/4; 多 于 两 位 点 之 间 的 互 作 贡 献 更 小 。 其 次 ,除非 显 性 方差 本 身 有 贡献 ， 
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否则 包含 显 性 方差 的 互 作 组 分 也 没有 贡献 。 第 三 ,育种 值 的 互 作 , Va、Aua 等 ,对 所 有 亲属 
协 方差 都 有 贡献 。 在 第 7 章 中 ,我 们 注意 到 ,如 果 位 点 间 存 在 互 作 , 则 那里 给 出 的 育种 值 的 
两 种 定义 是 不 等 价 的 。 现 在 我 们 可 以 明白 这 是 怎样 产生 的 。 一 种 定义 (理论 定义 ) 是 单独 以 
每 一 个 位 点 上 基因 的 平均 效应 为 依据 的 , 它 不 包含 互 作 离 差 。 另 一 种 定义 (实用 定义 ) 是 以 
后 代 的 度量 值 为 依据 的 , 它 包 括 育 种 值 互 作 离 差 的 部 分 。 类 似 地 ,加 性 方差 , 即 育种 值 的 方 
差 , 也 有 两 种 定义 。 理 论 定义 ,前 一 章 已 描述 过 ,是 对 单独 考察 的 位 点 求 和 而 获得 的 , 它 不 包 
含 互 作 方 差 。 实 用 定义 是 它 决定 了 亲属 的 协 方差 ,并 从 中 估计 而 来 ,因此 它 含有 加 性 x 加 性 


互 作 方 差 的 部 分 ;例如 ,后 代 一 亲本 协 方 差 的 两 倍 估计 了 Va + + Va + 较 小 部 分 的 较 高 阶 互 


作 , 其 中 W 是 理论 定义 的 加 性 方差 。 估 计 加 性 方差 的 唯一 方法 来 自 亲属 的 协 方差 ,例如 对 
选择 反应 的 预测 正 需要 这 一 点 。 因 此 , 当 我 们 谈 到 “加 性 方差 "或 书写 "内 "时 ,将 这 些 视 为 
包括 互 作 方差 部 分 的 实用 定义 是 最 好 的 。 可 是 ,实际 上 ,这 两 种 定义 之 间 的 差异 与 估计 误差 
相 比 ,可 能 是 极其 微不足道 的 。 

从 表 9-4 中 的 系数 可 以 看 出 ,在 原理 上 互 作 组 分 是 如 何 被 估计 的 。 例 如 ,covop - 2covths) 


= 训 Vu。 可 是 ,要 合计 互 作 组 分 ,需要 高 度 精确 的 复杂 实验 , 以 提供 排除 了 环境 协 方差 的 许 


多 不 同类 型 亲属 间 协 方差 的 比较 。 这 在 动物 中 几乎 是 不 实际 的 ,但 在 植物 中 是 可 行 的 。 实 
例 可 见 Pooni 等 (1978) 和 Chi 等 (1969) ,他 们 发 现 玉 米 7 个 性 状 中 存在 可 忽略 的 互 作 方差 。 


R14 包含 两 因子 互 作 贡献 的 亲属 协 方 差 
方差 组 分 及 其 贡献 系数 





x B νι Vp Κα Van Von 
后 代 一 亲 代 cwo = a 一 τ 一 一 
ΕΠΟ coves) = τ 一 ο. 一 一 
全 同胞 coms) = : 7 ; A w 
一 般 on = r μ τὲ πι u? 


连锁 效应 ”在 获得 以 上 给 出 的 所 有 协 方差 的 过 程 中 ,我 们 忽略 了 连锁 效应 ,对 所 有 位 点 
求 和 有 一 个 暗示 的 假设 , 即 所 有 位 点 都 独立 分 离 。 如 果 群 体 处 于 连锁 平衡 , 则 连锁 不 影响 协 
方差 ,除非 位 点 闻 存 在 上 位 互 作 ; 全 同胞 和 半 同 胞 的 协 方差 则 由 于 互 作 位 点 间 的 连锁 而 增 
加 。 具 体 细 节 见 Cockerham (1956) 以 及 Weir Cockerham 和 Reynolds ( 1980) ο 


环境 协 方 差 


遗传 原因 不 是 亲属 间 相 似 性 的 唯一 原因 ;也 还 有 环境 因素 使 得 亲属 趋 于 彼此 相似 : 某 些 
类 型 的 亲属 比 其 他 的 更 相似 。 如 果 一 个 家 系 的 成 员 在 一 起 饲养 ,如 同人 类 家 庭 或 猪 , 小 鼠 的 
一 窝 仔 等 ,它们 生活 在 共同 的 环境 里 。 这 意味 着 引起 非 亲属 个 体 间 差 异 的 一 些 环境 因素 ,不 
是 同一 家 系 中 成 员 间 差 异 的 原因 。 换 句 话说 ,有 一 个 环境 方差 的 组 分 , 它 对 家 系 均值 间 的 方 
BAAR ,但 不 贡献 给 家 系 内 的 方差 ,因此 , EXTRA MEM DAE RR SAR 
组 分 ,我 们 用 符号 Vi. 表示 ,通常 称 之 为 共同 环境 , 当 我 们 把 这 个 组 分 看 作 一 个 组 中 成 员 间 
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的 相似 原因 时 ,与 我 们 把 它 看 作 不 同 组 成 员 间 的 差异 原因 时 相 比 ,这 个 术语 显得 更 合适 。 环 
境 方差 的 剩余 部 分 ,以 Yes 表示, 它 由 差异 性 原因 产生 ,与 个 体 是 否 有 亲属 关系 无 关 。 因 此 
它 出 现在 方差 的 组 内 组 分 中 ,但 不 给 组 间 组 分 做 贡献 ,组 间 组 分 是 各 组 真实 均值 的 方差 。 因 
此 ,在 考察 亲属 相似 性 的 过 程 中 ,环境 方差 必须 分 章 成 两 个 组 分 : 
Ve = Vig + Vew [9.14] 

Vs,， 作 为 环境 方差 的 组 分 之 一 ， 对 亲属 个 体 的 协 方差 有 页 献 。 

共同 环境 方差 的 来 源 很 多 且 各 种 各 样 ， 由 诸如 营养 、 气 候 条 件 或 在 人 类 还 有 文化 影响 
等 环境 因素 引起 。 无 论 何 时 家 系 在 这 些 因素 方面 有 差异 ， 由 环境 引起 的 家 系 均 值 间 差 异 都 
存在 ， 并 作为 Ve. 组 分 出 现在 协 方差 中 。 当 我 们 估计 到 型 方差 的 疯 察 组 分 时 ， 我 们 所 指 的 
Vz, 组 分 取决 于 个 体 的 分 组 方式 。 不 论 分 析 的 方式 是 什么 ， 组 均值 冯 的 方差 可 归 因 于 环境 
原因 的 部 分 就 称 为 Vs. 组 分 。 因此， 这 个 组 分 的 特性 就 取决 于 所 用 的 分 析 方 式 。 如 果 分 析 
中 所 用 的 组 为 全 同胞 家 系 ， 那 么 Ve, 组 分 表示 全 同胞 净 相 似 性 的 环境 原因 ; 如 果 组 为 半 同 
胞 ， 它 表示 半 同 胞 间 相 似 性 的 原因 。 在 亲子 亲缘 关系 中 ， 一 个 可 比 的 协 方差 项 表示 亲子 间 
相似 的 环境 原因 。 因 此 ， 无 论 我 们 何 时 度量 一 个 表 型 方差 以 用 于 估计 方差 的 一 个 有 因 组 
分 ,我们 必须 确定 它 是 否 包含 一 个 由 共同 环境 引起 的 可 测量 组 分 ， 而 这 往往 是 根据 对 生物 
和 性 状 的 生物 学 理解 作出 判断 的 事 。 在 实验 中 ， 通 过 适当 设计 往往 可 以 消除 大 部 分 的 νε. 
组 分 。 例 如 ， 同 一 家 系 的 成 员 不 必 总 饲养 在 同一 小 瓶 、 笼 子 或 地 点 : 它们 在 各 种 饲养 环境 
中 可 以 随机 化 配置 。 或 者 ,将 家 系 分 成 两 个 或 更 多 的 组 ， 这 样 Vi 组 分 就 可 度量 并 从 协 方 
差 中 减 去 。 

母体 效应 ”母体 效应 是 一 个 常见 的 并 常 引起 麻烦 的 环境 相似 性 的 来 源 ， 尤 其 对 哺乳 动 
物 。 和 仓 畜 在 它们 生命 的 开始 阶段 受制 于 母体 环境 ， 这 影响 到 甚至 在 成 年 时 度量 的 许多 数量 
性 状 的 表 型 值 ， 从 而 引起 同一 母亲 的 后 代 彼 此 相似 。 有 两 种 母体 效应 需要 分 清 。 第 一 种 ， 
所 研究 性 状 的 母亲 表 型 值 可 以 影响 后 代 间 一 性 状 的 数值 。 例 如 ， 体 格 大 的 鼠 比 体格 小 的 鼠 
能 提供 较 多 的 乳 ， 因 此 它们 的 子 代 生长 较 好 。 这 导致 了 一 个 由 环境 引起 的 子 代 体重 与 母亲 
体重 间 的 相似 性 。 更 进一步 ， 同 一 母亲 的 后 代 因 为 分 享 同一 奶 源 而 在 体重 上 彼此 相似 。 因 
此 ， 这 类 母体 效应 贡献 一 个 环境 组 分 给 子 代 与 母亲 的 协 方差 及 全 同胞 或 母系 半 同 胞 的 协 方 
差 。Falconer (19654) 描述 了 评价 母亲 表 型 对 其 后 代 同 一 性 状 影响 的 一 种 方法 。 第 二 种 母 
体 效 应 引起 同一 母亲 后 代 间 的 相似 ， 但 不 引起 子 代 与 其 母亲 间 的 相似 。 当 引起 母体 效应 的 
母亲 性 状 不 是 正在 研究 其 协 方差 的 性 状 时 ， 就 引起 了 这 种 母体 效应 。 例 如 ， 幼 鼠 尾 巴 的 生 
长 受 窝 中 温度 的 影响 。 母 亲 们 照料 后 代 并 不 都 是 竞 兹 业 业 的 ， 因 而 导致 家 系 间 窝 内 温度 有 
差异 。 这 在 同胞 协 方差 上 产生 了 关于 尾巴 长 度 的 一 个 环境 组 分 。 但 是 窝 内 温度 与 母亲 尾巴 
长 度 无 关 ， 因 此 子 代 与 母亲 阅 在 尾 长 上 没有 环境 协 方差 。 归 因 于 母体 效应 的 后 代 间 变异 起 
源 于 引起 母体 效应 的 那个 性 状 在 母亲 间 的 变异 ， 例 如 乳 汗 产量。 母体 性 状 在 一 定 程度 上 由 
母亲 基因 型 决定 。 因 此 在 子 代 中 见 到 的 环境 方差 Ve. 在 某 种 程度 上 是 母亲 中 一 些 其 他 性 状 
遗传 变异 的 结果 。 将 母体 效应 的 遗传 基础 纳入 考察 时 ， 亲 属 间 的 相似 性 会 变 得 非常 复杂 。 
细节 见 Willham (1963, 1972) 和 Thompson (1976). 

各 种 类 型 的 亲属 可 能 受制 于 相似 性 的 一 个 环境 来 源 。 可 是 在 以 下 接着 要 讲 的 内 容 中 ， 
我 们 将 作出 一 些 简化 ， 除 全 同胞 外 ， 对 所 有 其 他 亲属 关系 都 忽略 Ve, 组 分 。 全 同胞 的 共同 
母体 环境 通常 是 最 难 通过 试验 设计 克服 的 环境 相似 来 源 。 因 而 ， 一 个 Ve, 组 分 对 全 同胞 协 


和 = 一 一 一 一 一 -一 一 -一 


ο... 
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方差 的 贡献 比 对 任何 其 他 类 型 亲属 协 方差 的 贡献 机 会 更 多 旦 数量 更 大 。 

竞争 ， 对 于 环境 原因 还 必须 简单 提 及 一 个 途径 ， 通 过 它 亲 属 间 的 相似 性 可 被 减 小 而 不 
是 增加 。 这 发 生 在 同一 家 系 成 员 争夺 有 限 资源 时 。 例 如 ， 假 设 动物 同胞 家 系 按 每 一 家 系 饲 
养 在 一 个 单独 畜 圈 内 ， 所 有 图 内 给 以 固定 的 相同 数量 的 饲料 ， 所 考察 的 性 状 为 生长 速率 。 
那么 家 系 间 在 生长 速率 上 将 很 少 有 变异 或 没有 变异 ， 并 且 协 方差 会 因 之 减 小 。 可 是 ， 家 系 
内 仍 将 有 变异 ; 的 确 ， 因 为 竞争 是 一 个 额外 的 变异 来 源 ， 所 以 可 能 比 不 限制 饲 咀 有 更 大 的 
变异 。 因 此 组 内 相关 会 因 对 固定 资源 的 竞争 而 减 小 。 因 为 如 果 一 个 体 得 到 较 多 食物 ， 另 一 
些 个 体 必定 得 到 的 要 少 ， 所 以 相关 甚至 是 负 的 。 在 植物 中 ， 竞 争 是 一 个 重要 的 因子 ， 它 通 
常 使 同胞 相关 无 意义 ,尤其 是 对 与 产量 有 关 的 性 状 。 


表 型 相似 性 


表 型 值 的 协 方差 是 由 遗传 和 环境 原因 引起 的 协 方差 之 和 。 这 样 将 前 而 两 个 部 分 的 结论 
放 在 一 起 ， 我 们 得 到 汇总 在 表 9-5 的 表 型 协 方差 (要 记 住 ， 环 境 协 方差 的 一 些 可 能 来 源 被 
忽略 了 ， 尤 其 在 包含 母亲 的 亲子 关系 中 )。 在 除 全 同胞 以 外 的 所 有 这 些 亲 缘 关 系 中 ， 协 方 
差 为 加 性 遗传 方差 的 1/2 或 1/4。 通 过 观察 亲属 的 表 型 协 方差 ， 我 们 可 以 估计 加 性 遗传 方 
差 的 大 小 。 与 之 相似， 回归 或 相关 提供 了 估计 加 性 遗传 方差 数量 比例 VAV。， 即 遗传 力 的 
一 种 方法 ， 这 是 度量 亲属 间 相 似 度 的 主要 用 途 。 在 下 一 章 中 ， 我 们 将 更 全 而 地 考察 估计 扯 
传 力 的 方法 。 


ROS 亲属 间 的 表 型 相似 性 





κ κ ΒΑΕ EH (ὁ) RER (Ὁ) 
子 代 与 一 个 亲本 νι b= 让 
子 代 与 中 素 ty, b= 
半 同 胞 Ἔν eth 
全 同胞 Lyt vtva μα Κεντ Vot Va 
Vp 
53 Β 
9.1 一 对 同 卵 双生 子 与 无 亲缘 关系 的 配偶 结婚 所 生 的 孩子 间 的 亲缘 系数 r 是 多 大 ? 
[解答 序号 ;8] 


9.2 习题 7.4、7.8 和 8.2 (3) 涉及 一 个 特定 群体 中 两 个 基因 对 小 鼠 被 毛色 素 沉着 的 
影响 。 假 设 个 体 的 度量 受到 环境 方差 的 作用 ， 其 数量 达到 总 遗传 方差 的 1/3， 但 家 系 均 值 
间 无 环境 差异 。 那 么 在 此 群体 中 ， 下列 亲属 关系 间 的 表 型 相似 性 是 多 大 : (1) 子 代 与 中 
亲 ，(2) 子 代 与 一 个 亲本 ，(3) 全 同胞 ，(4) 半 同 胞 ， (5》 双重 表亲 ? 

[解答 序号 : 18] 

9.3 下 列 是 已 报道 过 的 总 指 消 数 的 相关 。 它 们 互相 之 间 是 一 致 的 吗 ? 在 比较 相关 时 
必须 作出 什么 假设 ? 
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中 亲 一 子 : r=0.69+0.03 
父 一 子 : r=0.50+0.04 
母 一 子 : r=0.49+0.04 


数据 来 自 Holt, S.B. (1956/57) Acta Genet., 6, 473 ~ 476. 
[解答 序号 : 28] 

9.4 下 面 的 估计 值 指 的 是 在 不 同 实验 程序 下 小 鼠 的 窜 产 仔 数 。 窝 产 仔 数 即 出 生 的 仔 
畜 数 ， 是 母亲 的 一 个 性 状 。 一 种 情况 是 ， 通 过 移 去 超过 8 个 的 仔 畜 或 以 其 他 窝 抚 养 的 仔 畜 
一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 补足 8 个 ,将 母亲 帘 产 仔 数 度量 过 的 窜 数 都 
i 标准 化 为 出 生 时 8 个 仔 冀 。 另 一 种 情况 是 ， 
ge -π. «πο, 对 窝 数 不 作 处 理 并 将 出 生 时 的 大 多 数 仔 畜 饲 
一 RER, RREA RERA, HE 
可 解释 估计 值 交差 异 的 原因 。 两 种 情况 下 ， 同 一 窝 的 生母 是 全 同胞 。 

数据 来 自 Eisen, E.J. (1978) Genetics, 88, 781 ~ 811; Falconer, D.S. (1965) pp. 
763~774 in Geerts, S.J. (ed.), Genetics Today. Proc. X| Intemat. Congr. Genetics, Vol.3. 
Pergamon, Oxford, 





[解答 序号 : 38] 
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数量 性 状 的 遗传 力 是 它 最 重要 的 特性 之 一 。 正 如 我 们 所 看 到 的 ， 遗 传 力 表 未 和 总 方差 中 
归 因 于 育种 值 差 异 的 比例 .而 这 就 是 决定 亲属 间 相 似 程 度 的 部 分 。 但是， 在 数量 性 状 的 踪 
传 学 研究 中 ， 遗 传 力 最 重要 的 功能 是 其 预测 作用 ,指示 表 型 值 作为 育种 值 指南 的 可 靠 性 。 
只 有 个 体 的 表 型 值 可 直接 度量 ， 但 正 是 育种 值 决定 它们 对 下 一 代 的 影响 。 因 此 ， 如 果 育 种 
者 或 实验 者 根据 表 型 值 选 择 个 体 作 为 亲本 ， 那 么 他 在 改变 群体 特性 方面 的 成 功 只 能 从 对 表 
型 值 和 育种 值 之 间 一 致 性 程度 的 了 解 中 来 预测 。 这 种 一 致 性 程度 可 通过 遗传 力 来 度量 ， 工 
如 下 面 的 考察 所 看 到 的 那样 。 

遗传 力 定义 为 加 性 遗传 方差 与 表 型 方差 的 比率 ; 


2_ 7A 
h =i [10.1] 


(习惯 上 用 符号 如 表示 遗传 力 本 身 , 不 表示 它 的 平方 。 这 个 符号 源 自 Wright(1921) 的 术语 ， 
其 中 天 表示 对 应 的 标准 差 的 比率 。) 遗 传 力 的 一 个 等 价 意义 是 育种 值 对 表 型 值 的 回归 : 
h? = bap [10.2] 
这 种 意义 的 等 价 性 可 从 类 似 于 在 前 一 章 中 获得 后 代 与 单亲 的 遗传 协 方差 的 推导 中 看 出 来 。 
如 果 我 们 将 表 型 值 分 前 成 育种 值 以 及 由 环境 、 显 性 和 互 作 离 差 组 成 的 残余 值 ( 刃 ) ,那么 P= 
A+R, AW AMR AX, covap = Vy, AI bap = Va/ Vp = ko 
我 们 可 能 还 注意 到 ,育种 值 和 表 型 值 之 间 的 相关 mp 等 于 遗传 力 的 平方 很 。 这 可 从 相关 
和 回归 系数 之 间 的 一 般 关 系 中 得 出 , 它 给 出 : 
ο Goa oh [10.3] 
通过 将 遗传 力 看 作 是 育种 值 对 表 型 值 的 回归 ,我 们 可 看 出 一 个 个 体 的 估计 育种 值 是 其 
表 型 值 和 人 遗传 力 的 乘积 : 
ΑΟ) = ΙΡ [10.4] 
育种 值 和 表 型 值 两 者 都 可 计算 为 与 群体 平均 值 的 离 差 。 换 和 句 话 说 , 遗传 力 表示 了 表 型 
值 作为 育种 值 指南 的 可 靠 性 ,或 者 表示 了 表 型 值 和 育种 值 之 间 一 致 性 的 程度 。 由 于 这 个 原 
因 , 遗 传 力 进 入 到 几乎 每 一 个 与 育种 方法 有 关 的 公式 中 ,并 且 很 多 关于 方法 的 实际 决策 取决 
于 它 的 大 小 。 可 是 ,这 些 问题 将 在 下 一 章 中 考虑 ;这 里 我 们 仅 关 切 地 指出 遗传 力 的 确定 是 数 
量 性 状 遗 传 学 研究 中 的 首要 目标 之 一 。 
认识 到 遗传 力 不 仅 是 一 个 性 状 的 ,而 且 是 群体 的 ,个 体 所 遭遇 的 环境 条 件 的 , 表 型 度量 
方式 的 一 种 特性 是 重要 的 。 既 然 遗 传 力 的 值 取决 于 所 有 方差 组 分 的 大 小 ,那么 这 些 组 分 中 
任何 一 个 的 变化 都 会 影响 它 。 所 有 遗传 组 分 都 受 基因 频率 的 影响 ,而 且 根 据 群 体 过 去 的 历 
中 ,遗传 组 分 可 能 在 各 个 群体 间 有 所 不 同 。 特 别 是 可 以 预料 ,保持 了 足以 发 生 可 见 固定 数量 
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那么 长 的 小 群体 指定 比 大 群体 的 遗传 力 低 。 环 境 方差 取决 于 培养 或 管理 的 条 件 ; 较 大 变化 
的 条 件 降 低 遗 传 力 ; 较 一 致 的 条 件 提高 遗传 力 。 最 后 ,如 果 表 型 是 两 次 或 多 次 度量 的 平均 
值 ,根据 度量 的 次 数 ,遗传 力 将 不 同 ,也 不 同 于 一 次 度量 的 遗传 力 ,其 理由 在 第 8 章 有 关 重复 
力 部 分 已 有 和 解释。 因此, 无论 何 时 对 一 特定 性 状 的 遗传 力 表述 一 个 数值 时 , 它 必 须 被 理解 为 
是 指 特定 条 件 下 的 一 个 特定 群体 的 遗传 为 。 在 其 他 条 件 下 其 他 群体 中 得 出 的 数值 有 多 少 相 
同 ,要 看 群体 结构 和 环境 条 件 有 多 少 相似 而 定 。 

对 动物 和 植物 中 的 许多 性 状 已 进行 了 相当 多 的 遗传 力 测定 。 一 些 例子 给 在 表 10-1 中 。 
遗传 力 的 估计 不 容易 有 很 高 的 准确 性 ,大 多 数 估计 值 都 有 相当 大 的 标准 误 。 在 同一 生物 体 
中 对 同一 性 状 的 不 同 估计 值 有 大 范 团 的 变异 ,它们 中 的 一 些 可 能 反映 了 被 研究 群体 之 间或 
条 件 之 间 的 真实 差异 。 尽 管 如 此 ,在 抽样 误差 的 范围 内 ,估计 值 在 不 同 的 群体 中 趋向 于 相似 
的 。 因 为 抽样 误差 大 ,所 以 , 表 10-1 中 的 估计 值 被 给 定 为 最 近 于 5 色 。 尽 管 缺少 准确 性 ,但 
很 清楚 ,遗传 力 在 性 状 间 有 很 大 的 不 同 。 而 且 ,遗传 力 的 大 小 和 性 状 的 属性 之 间 有 一 定 的 联 
系 。 这 在 表 10-1 中 可 以 看 出 。 总 的 来 说 ,具有 最 低 遗 传 力 的 性 状 是 与 繁殖 适合 度 最 紧密 相 
关 的 那些 性 状 , 而 具有 最 高 遗传 力 的 性 状 则 是 那么 一 些 性 状 , 按 生物 学 基础 判断 ,作为 自然 
适合 度 的 决定 因子 ,它们 是 最 不 重要 的 性 状 。 对 果 蝇 (Roff 和 Mousseau, 1987) 和 大 量 物种 的 
野生 群体 (Mousseau 和 Roff,1987) 中 不 同性 状 遗 传 力 的 广泛 调查 ,已 充分 证 实 了 这 种 关系 。 
为 什么 不 同 种 类 的 性 状 应 具有 不 同 的 遗传 力 ,理由 将 在 第 20 章 中 陈述 。 


πιο 各 种 动物 中 各 种 性 状 遗 传 力 的 近似 值 








h?(%) 来 R A?(%) 来 源 
人 RE 
体高 65 (1) 体重 (32 周 龄 ) 55 (7) 
血清 免疫 球 借 和 白 (IgG) 水 平 45 (2) Em (32 周 龄 ) 50 (7) 
4 产 蛋 量 (到 72 ad) 10 (7) 
RERE) 65 (3) AR 
乳脂 (9% ) 40 (4) 尾 长 (6 周 龄 ) 40 (8) 
产 奶 量 35 (4) (6 FAM) 35 (8) 
窝 产 他 数 (第 1 35) 20 (9) 
Ἠ 70 (5) RRA 
饲料 转化 率 50 (5) 腹部 刚毛 数 50 (1ο) 
日 增 重 40 (5) BAEK 40 (11) 
窝 产 仔 数 5 (6) 卵巢 大 小 30 (12) 
en ë ᾱς λρμμμως eer 


注 : 估 计 值 四 舍 五 人 到 近 5% ;它们 的 标准 谋 从 大 约 2% 变 化 到 大 约 10%。 
(1) 西 非 群 体 。Roberts, Billewicz 和 McGregor( 1978)。 

(2) 美 国 白 人 ， Grundbacher(1974)。 

(3) 肉 牛 ;很 多 估计 值 的 平均 。Preston 和 Willis(1970)。 

(4) 英 国 弗 里 生 牛 ,第 1 SBF. Barker 和 Robertson( 1966). 
(5) 英国 大 白猪 。Smith, King 和 Gilbert(1962) 。 

(©) SAKA. Strang 和 Smith( 1079). 
(DAKAR, Ensley, Dickerson 和 Kashyap(1977)。 
(8) Rutledge, Eisen 和 Legates( 1973). 

(9) Falconer( 19654) ο 

(10)Clayton, Morris 和 Rnbertsm( 1957) ο 

(11) Robertson 19570) ο 

(12) Robertaon(1957a )。 
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将 遗传 力 的 概念 应 用 于 植物 ,需要 小 心 一 些 。 当 遗传 力 定义 为 h= Va Ve 时 ,方差 是 
单个 值 的 方差 。 植 物 的 单 株 值 ,特别 是 它们 的 产量 ,经 常 是 没有 效 的 ,或 者 ,如 果 有 效 ,也 会 
因 竞 争 变 得 毫 无 意义 ,这 种 竞争 在 前 一 章 中 作为 一 种 环境 因子 而 被 提 及 。 产 量 通常 以 植物 
生长 的 小 区 的 单位 面积 来 表示 。 因 此 度量 的 单位 是 小 区 的 产量 ,而 不 是 单 株 产量 。 如 果 小 
区 中 的 个 体 是 一 个 家 系 一 一 全 同胞 或 半 同 胞 的 成 员 , “相传 力 "就 是 家 系 间 差 异 的 遗传 力 , 它 
的 意义 将 在 第 13 章 中 解释 。 本 章 的 剩余 部 分 仅 涉 及 单个 值 的 遗传 力 。 


遗传 力 的 估计 


遗传 力 可 从 亲属 闻 相 似 程度 来 估计 。 表 10-2 再 次 显示 了 前 一 章 列 出 的 表 型 协 方差 的 
组 成 。 右 边栏 给 出 了 以 遗传 力 表 示 的 回归 或 相关 ,从 中 可 看 出 具有 的 某 种 关系 
h? = b/r i/r [10.5] 
其 中 7 是 协 方差 中 加 性 方差 的 系数 ,或 “理论 ”相关 。 因 此 , 当 以 亲属 间 相 关 ( 或 回归 ) 的 形式 
表示 时 ,如 果 性 状 是 完全 遗传 的 , 即 如 果 所 有 的 方差 都 是 加 性 遗传 的 ,那么 遗传 力 就 是 所 观 
察 到 的 相关 ,与 将 发 现 的 相关 旦 比例 。 





表 10-2 不 同 亲 局 类 型 的 协 方差 


= M 协 方差 回归 (4) 或 相关 (t) 
后 代 与 单亲 
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后 代 与 中 亲 
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“上 位 互 作 的 贡献 忽略 了 , 除 全 同胞 外 ,对 亲属 可 能 存在 的 环境 贡献 也 忽略 了 。 


选择 什么 种 类 的 亲属 用 于 遗传 力 的 估计 取决 于 环境 条 件 。 除 了 哪 一 类 的 亲属 实际 上 有 
用 这 一 现实 问题 之 外 ,还 有 两 点 需要 考虑 :精确 度 和 偏差 。 一 般 而 言 ,关系 越 近 , 佑 计 值 就 越 
精确 。 甚 理由 是 对 较 远 的 亲属 ,观察 到 的 回归 或 相关 必须 乘 以 一 个 较 大 因子 (17/m) ,同时 回 
归 或 相关 的 标准 误 必 须 乘 以 相同 的 因子 以 给 出 估计 遗传 力 的 标准 误 。 统 计 的 精确 度 在 本 章 
的 后 面部 分 将 更 全 面 地 考虑 。 与 精确 度 相 比 ,通常 对 遗传 力 估 计 仿 差 的 考虑 更 为 重要 。 它 
出 协 方差 的 环境 来 源 引 起 , 在 全 同胞 的 情形 下 ,还 由 显 性 所 引起 。 从 性 状 的 生物 学 和 实验 
设计 考虑 ,我 们 必须 确定 哪 一 种 协 方差 最 不 可 能 被 环境 组 分 所 增 大 ,这 个 问题 已 在 上 一 章 中 
讨论 。 一 般 说 来 ,效应 有 时 易于 产生 太 高 的 估计 值 , 例 如 大 多 数 哺 改 动物 的 身体 大 小 就 是 这 
样 ( 例 10.3 示 证 了 由 母体 效应 引起 的 偏差 )。 全 同胞 相关 , 它 是 协 方差 的 环境 组 分 显示 在 表 
中 唯一 的 亲缘 关系 ,是 所 有 亲缘 关系 中 最 不 可 靠 的 。 由 共同 环境 引起 的 组 分 经 常 以 大 数量 
出 现 , 而 且 很 难 通过 实验 设计 克服 ;全 同胞 协 方差 被 显 性 方 盖 进 一 步 增 大 了 。 因 此 全 同胞 相 
关 很 少 使 用 ,只 不 过 为 遗传 力 设置 一 个 上 限 。 
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例 10.1 
Β 3 25 7 πε 385 T ZARA ( Drosophila melanogaster ) 同一 群体 的 腹部 刚毛 数 的 遗 
48 J (Clayton, Morris 和 Robertson,1957) ,有 下 列 结果 : 





表 10-3 不 同方 法 估计 刚毛 数 的 遗传 力 用 3 种 方法 获得 的 估计 和 值 处 于 很 满意 的 一 致 。 
πε. Ἢ; 在 这 种 情形 下 , 性 状 一 刚毛 数 摆脱 了 由 母体 效应 
后 代 一 亲本 回归 0.51+0.07 和 共同 环境 引起 的 复杂 性 ( 表 10-3)。 
半 同 胞 相关 0.48+0.11 
全 同胞 相关 0.53+0.07 y 、 、 
WAGE ons 现在 让 我 们 简要 考察 有 关 观 察 数 据 换 算 成 遗传 


力 估计 值 的 一 些 技术 问题 。 目 前 假定 所 有 观察 值 是 
在 一 个 没有 选择 亲本 的 随机 交配 群体 中 获得 的 。 以 后 ,将 描述 选 型 交配 和 选择 的 影响 。 


亲子 回归 


从 后 代 对 亲本 的 回归 中 进行 遗传 力 的 估计 是 比较 容易 做 的 。 数 据 是 以 亲本 的 度量 
值 一 一 一 个 亲本 或 两 个 亲本 的 平均 值 一 一 和 它们 后 代 平均 值 的 形式 获得 的 。 于 是 从 配对 值 的 
交叉 乘积 中 计算 出 协 方差 。 下 面 的 例子 说 明 对 中 亲 值 的 回归 。 


例 10.2 
图 10-1 FAT ABR Drosophila melanogaster ) 超 长 的 后 代 对 中 亲 值 的 回 业 (Reeve 和 





图 10-1 果 晶 起 长 的 后 代 对 中 闲 值 的 回归 ,这 在 例 10.2 
中 已 有 解释 。 中 亲信 沿 着 水 平 轴 显 示 , 后 代 的 平均 值 沿 
MEEME ECR. Reeve 博士 热情 提供 的 数据 中 绘制 ) 


Robertson, 1953)。 对 37 对 亲本 ,以 及 每 一 对 亲本 平均 2.73 个 后 代 进 行 了 度量 。 亲 本 进行 了 
选 型 交配 ,其 结果 是 中 亲 值 的 方差 比 随机 交配 所 得 的 方差 要 大 ,这 一 点 将 在 较 后 的 章节 解 
释 。 图 中 每 一 点 代表 一 对 亲本 的 平均 值 ( 沿 着 水 平 轴 度 量 ) 和 它们 后 代 的 平均 值 ( 沿 着 垂直 
轴 度 量 )。 轴 以 1 /100mm 的 间隔 作 标 记 , 它 们 在 所 有 亲本 和 和 所 有 后 代 的 平均 值 处 相交 。 斜 
线 是 后 代 对 中 亲 的 线性 回归 。 这 条 直线 的 斜率 估计 了 遗传 力 ,其 值 ( + 标准 误 ) 为 : A? = bop 
=0.58+0.07。 
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如 果 方 差 在 两 个 性 别 中 不 相等 ,使 用 后 代 对 亲本 的 回归 会 产生 一 种 复杂 性 。 在 前 一 章 
中 注意 到 ,后 代 和 中 亲 值 的 协 方差 等 于 加 性 遗传 方差 ,条 件 是 两 性 的 表 型 方差 相等 。 如 果 方 
差 不 等 ,严格 地 说 ,对 中 亲 值 的 回归 不 能 使 用 ,并 且 必 须 对 每 一 个 性 别 单独 计算 遗传 力 。 例 
如 ,雄性 的 遗传 力 ,可 从 儿子 对 父亲 或 女儿 对 父亲 的 回归 中 来 佑 计 。 可 是 ,女儿 对 父亲 的 回 
归 必 须 校 正 变异 的 差别 ,将 雄性 与 肉 性 的 表 型 标准 差 的 比率 与 回归 系数 相 乘 。 因 此 ,如 果 b 
是 女儿 对 父亲 的 回归 ,那么 校正 的 回归 是 六 =5 687 G4。 类 似 地 .雌性 的 遗传 力 可 从 女儿 


对 母亲 ,以 及 通过 62/05 校正 儿子 对 母亲 的 回归 来 估计 。 来 自 4 种 回归 的 估计 以 及 对 不 相 
等 方差 的 校正 ,示例 在 下 面 的 例子 中 。 


例 10.3 

在 小 饼 的 一 个 随机 交配 品系 中 ,用 亲子 回归 估计 了 6 周 龄 体重 的 遗传 力 (Falconer， 
1973)。 娠 性 和 歇 性 方差 不 相等 ， 因 此 对 后 代 和 亲本 的 每 一 个 性 别 单独 计算 了 回归 2。 表 型 
标准 差 和 它们 的 比率 如 下 : 

G, =3.786, Og =2.675, 
O4/ Gg =1.415, σᾳ/ σι =0.707 

表 104 给 出 了 回归 系数 和 它们 的 标准 误 , 以 及 为 校正 方差 的 差异 ,两 个 回 妇 系数 必须 乘 以 
的 因子 。 回 好 是 所 有 后 代 对 一 个 亲本 的 ,因此 回归 和 它们 的 标准 误 必须 来 以 2 才 可 获得 表 
10-5 中 给 出 的 遗传 力 。 根 据 后 代 的 性 别 , 估 计 值 没有 显著 的 不 同 ,因此 雁 性 和 雌性 后 代 平 均 
起 来 列子 表 10-5 的 第 三 行 。 然 而 ,雄性 和 上 内 性 亲本 之 间 估 计 值 确实 显著 不 同 。 具 性 亲本 极 
高 的 估计 值 可 归 因 子 母 体 效 应 引起 的 偏差 。 














R104 具有 标准 误 的 回归 系数 和 校正 因子 表 10-5 遗传 力 及 其 标准 误 (% ] 
ad x 本 
ἘΝ E 性 HE 性 BR ® 性 E 性 
ΗΕΗ: 0.110 + 0.040 ο... α HEE 2248 469 
(0.111 + 0.029) x 1.415 ΜΗ. 3138 479 
SE osmom O COU πε πε. πε 
同胞 分 析 


从 半 同 胞 进行 遗传 力 估计 比 初 看 起 来 更 要 复杂 ,需要 更 详细 的 注释 。 获 得 家 畜 数据 的 
一 个 普通 形式 如 下 。 许 多 雄性 ( 公 冀 ) 每 一 个 都 与 几 个 雌性 ( 母 畜 ) 交 配 EAE: RL 
择 和 随机 交配 。 对 每 一 个 上 肉 性 的 许多 后 代 进行 度量 以 提供 数据 。 于 是 ,所 度量 的 个 体形 成 
一 个 半 同 胞 和 全 同胞 家 系 的 群体 。 然 后 进行 方差 分 析 , 通 过 它 将 表 型 方差 分 剖 成 不 同 成 因 


的 观察 组 分 :由 不 同 公 畜 后 毅 之 间 差异 引起 的 方差 组 分 ( 公 畜 间 组 分 ,03); 由 与 同一 公 畜 交 
配 的 不 同 瞧 性 的 后 谊 之 间 差异 引起 的 方差 组 分 ( 公 冀 内 母 冀 间 组 分 , 0%) 和 由 同一 母 畜 后 背 
个 体 间 差 异 引起 的 方差 组 分 (后 裔 内 组 分 ，Gy)。 分 析 的 形式 显示 在 表 10.6 中 。 这 里 假设 


ο... 
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Ἠ SAR BAAS d 头 母 畜 交 配 ,每 头 母 音 产 生 上 大 个 后 商 。 均 方 值 用 MSs、MSp 和 
MSy 表示 。 后 裔 内 均 方 就 是 后 裔 内 方差 组 分 σὶν 的 本 身 估计 值 ;但 其 余 均 方 不 是 方差 组 分 。 
指明 方差 观察 组 分 的 均 方 的 组 成 显示 在 表 的 右边 栏 中 ,对 它 进行 考察 将 看 到 方差 组 分 是 如 
何 被 估计 的 。 例 如 ,母音 间 均 方 由 后 裔 内 组 分 和 k 倍 的 母 畜 间 组 分 构成 ;因此 母 畜 间 组 分 被 
估计 为 :0% = (1) (MSp - MSw)。 类 似 地 , 公 畜 间 组 分 被 估计 为 6s = (1/dk) (MSs - 
MSp) JEH dk 是 每 头 公 冀 的 后 裔 数 。 如 果 母 畜 的 后 畜 数 或 公 畜 组 中 母 畜 数 不 相 等 ,只 要 数 


目的 差异 不 是 很 大 ,使 用 k 和 的 平均 值 不 会 有 什么 误差 。 准 确 的 解决 方法 ,这 里 描述 起 来 
太 复 杂 , 可 参见 Snedecor 和 Cochran(1967,10.19 +) ,Tumer 和 Young( 1969) ,或 Searle(1971). 





表 10-6 半 同 胞 和 全 同胞 家 系 分 析 的 形式 下 一 步 是 要 推断 已 从 数据 中 估计 出 的 
xh Hue SY srpa 观察 组 分 和 有 因 组 分 之 间 WRA RAR 
ei 1 m iaia 与 加 性 遗传 方差 的 联系 ,对 它 的 估计 是 分 
πο αν 析 的 主要 目的 。 虽 然 所 需 的 所 有 信息 已 经 
ea mee i 给 出 ,可 是 对 表 10-7 给 出 的 观察 组 分 的 理 
一 + 解 也 并 不 是 不 经 解释 就 能 立刻 领会 的 。 

b= δ ΚΘΗ ΜΑΙ WR SS ZA (07) Bi: Vp = Gy = os + 


On + 0 和 5。 这 不 一 定 等 于 从 总 平方 和 中 估计 出 的 观察 方差 ,虽然 两 者 很 少 有 大 的 出 人 。 现 在 
考察 公 畜 间 组 分 0 的 解释 。 这 是 半 同 胞 家 系 平均 值 之 间 的 方差 ,因此 它 估计 了 半 同 胞 的 


表 型 协 方差 ovy EZ Vo FEO = 地 V4。 接 下 来 考察 后 商 内 组 分 gw。 由 于 任何 组 
间 方 差 组 分 等 于 组 内 各 成 员 的 协 方差 ,所 以 它 表 明 组 内 组 分 就 等 于 总 方差 减 去 组 内 各 成 员 
的 协 方差 。 母 畜 的 后 背 是 全 同胞 家 系 ,因此 后 背 内 方差 估计 了 Vp - covtrsy。 这 导致 这 样 的 


理解 : Oy = Va + Vo + 各。 最 后 , 剩 下 了 母 畜 问 组 分 ,而 它 的 估计 可 通过 下 面 的 减法 
获得 : 
2 2 2 2 1 1 
Op=Op -Os — Oy = ουν) — cov(ys) = 4 Va +g Vo + Ve 

对 公 畜 间 和 母 畜 间 组 分 的 考察 ,可 以 看 出 它们 的 和 给 出 了 全 同胞 协 方差 coves 的 估计 值 , 但 
这 并 没有 为 估计 有 因 组 分 握 供 新 的 信息 。 关 于 方差 的 观察 组 分 和 有 因 组 分 之 间 联 系 的 这 些 
结论 汇总 在 表 10-7。 互 作 方差 对 观察 组 分 的 贡献 可 从 对 表 9-4 中 给 出 的 协 方差 的 贡献 中 扒 
导出 来。 


以 下 面 两 个 例子 阐明 从 同胞 分 析 中 进行 遗传 力 的 估计 。 对 估计 值 标准 误 的 计算 是 复杂 
的 ,Tumer 和 Young(1969) 对 此 作 过 描述 。 
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表 10-7 同胞 分 析 中 方 姜 观 察 组 分 的 解释 





观察 组 分 协 方差 和 估计 的 有 困 组 分 
ΔΒ σῇ = cove) +r, 
母音 σὴ = COVES) — CoV (HS) str, «-Ἔὐον Ve, 
后 高 Sy = Ve- ovis) sdy, +2 νου γρ. 
总 和 Tr d t Th + Ty = Vp = Va + Vo + Ve + Vw 
公 冀 + ΗΕ οἷ. σὺ = VLE) SIARAN 
fil 10.4 


HARA RED PIERE A ἐδ 14,53, RAE δὲ AEREA AERAR 
础 的 丹麦 长 白猪 的 研究 (Fredeen 和 Jonsson, 1957), HER Á 468 头 公 猪 ,每 头 公 猪 配 2 头 母 
猪 ,对 来 自 每 头 母 猪 的 2 个 雄性 和 2 个 内 性 后 痪 的 记录 进行 分 析 ( 表 10-8)。 这 里 仅 给 出 对 
雄性 后 奖 体 长 的 分 析 。 表 中 显示 的 分 宁 是 在 各 测定 站 内 和 各 年 份 内 进行 的 ,这 就 解释 了 自 
由 度 小 于 从 上 面 所 提 数 目 中 出 现 的 适宜 自由 度 的 原因 。 从 表 10-6 中 显示 的 均 方 组 成 中 计 
算 了 方差 组 分 ;这 里 天 =2,d4=2, 友 =4。 在 表 底 部 显示 的 分 析 解 释 ,通过 想 略 与 这 里 无 关 的 
一 些 不 重要 的 校正 而 稍为 简化 了 。 母 畜 间 组 分 不 大 干 公 畜 间 组 分 , 因此 不 可 能 有 很 大 的 非 
加 性 遗传 方差 和 由 共同 环境 引起 的 方差 。 因 此 ,分别 从 公 畜 和 母 畜 组 分 中 获得 的 遗传 力 的 
两 个 估计 值 可 认为 是 同等 可 靠 的 ,而且 它们 以 爹 同 胞 之 间 相 似 性 为 基础 的 联合 可 看 作 是 最 
好 的 合计 和 值 ( 表 10-9)。 


RWS 丹 才 长 白猪 体 长 的 同胞 分 析 ! 数 据 仅 来 自 雄 性 后 奉 } 











来 源 自由 度 均 方 方差 组 分 

公 猪 间 432 6.03 = (6.03 ~ 3.81) =0.555 

公 猪 内 母 猪 间 468 3.81 ὦ- 二 (3.81 -2.51) 50.47 

RA 936 2.87 Oy = 2.87 

总 和 f= 3.895 

4109 分 析 的 解释 

同胞 相关 eH 的 估计 值 

“PAG: oy = SE = 0.142 BAD: n-tos 57 
ο. 


全 同胞 :rom = B52 το .269 AEIR: tA 9 5 





+ OO 
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例 10.5 

我 们 还 没有 一 个 例子 来 说 明 共 同 环 境 在 增 大 全 同胞 相关 中 的 影响 。 这 由 小 和 鼠 的 体重 提 
供 。 表 10-10 给 出 的 分 析 指出 6 周 龄 肉 性 小 鼠 的 体重 (J.C.Bowman, 未 发 表 )。 有 719 AEA 
来 自 74 只 公 饼 和 192 只 母 据 ,每 一 母 氛 产 一 窝 。 这 些小 鼠 延 续 了 4 个 世代 ,分 析 是 在 世代 
内 进行 的 。 由 于 每 只 母 饼 的 后 简 数 不 同 以 及 每 只 公 富 所 配 的 母 扎 数 不 相 等 ,因此 分 析 是 复 
杂 的 。 对 这 些 不 等 数量 进行 的 校正 显示 在 用 来 估计 组 分 的 均 方 组 成 中 ,对 此 不 必 做 解释 。 
母 畜 组 分 比 公 畜 组 分 大 得 多 ,表明 共同 环境 或 显 性 引起 了 实际 的 偏差 。 因 此 只 有 公 冀 组 分 
能 用 未 估计 遗传 力 。 获 得 的 估计 值 是 h? = 4x (0.48/5.14) = 0.37( 这 个 估计 值 的 标准 误 为 
0.26, 这 禅 它 与 0 没有 显著 差异 。 这 个 实验 的 规模 太 小 以 致 于 没有 多 大 实际 用 处 ,虽然 它 可 
用 来 说 明 这 种 方法 )。 根 据 表 10-7 给 出 的 解释 ,现在 可 以 从 分 析 中 来 估计 有 因 组 分 。 区 分 
共同 环境 和 显 性 作为 母 离 和 公 冀 组 分 间 差 异 的 原因 是 不 可 能 的 。 表 10-11 中 的 估计 值 是 基 
于 这 磋 的 假设 : 即 差异 都 是 由 共同 环境 引起 的 ,从 而 Vp =0。 在 分 析 的 解释 中 ,我 们 可 以 比 


此 更 进一步 ,对 显 性 方差 规定 一 上 限 ,结果 如 下 。TWV 的 最 大 可 能 值 由 后 毅 内 组 分 Oy RE, 


虽然 很 不 像 ,但 Ve。=0 是 可 能 的 ,这 将 得 出 Gy —2 Oy = 六 Vo, 从 中 可 得 出 Vp =1.64 = 32% 


作为 上 限 。 于 是 γιὰ Op- σι -二 Vo=1.58=31% 作 为 下 限 。 可 是 ,有 因 组 分 的 真实 值 很 
可 能 更 接近 表 (ii) 中 的 那些 值 。 





3410-10 小 限 体 重 的 方差 组 成 表 10-11 小 眼 体 重 方差 估计 全 
来 源 Ah iF 均 方 组 成 组 分 Vp = Oy =5.14 = 100% 
SB 70 1710 ay + k'On 4 d'o, σς-0.48 p40 =1.92 = 37% 
#8 U8 10.79 + k Op 0 =2.47 
e ᾧ -ι,99- 3% 
ΓΚ 527 2.19 a, σε -2.19 σορτς 
k=3.48; κ =4.16;d=2.33 op 25.14 να, = Oy --2 Os =1.23 = 2450 
BRIE SHAE Aya 


在 具有 上 节 所 撒 述 结构 的 群体 里 ， 通 过 在 公 冀 组 内 计算 的 后 代 对 母 冀 的 回归 ， 可 以 从 
亲子 关系 中 估计 遗传 力 。 也 就 是 说 ， 对 与 一 头 公 畜 父 配 的 每 一 组 母 畜 单独 计算 后 代 对 母 畜 
的 回归 ， 并 且 来 自 每 一 组 的 回归 合并 成 一 个 加 权 均 值 。 这 种 回归 估计 了 遗传 力 的 一 半 ， 就 
像 忽 略 了 公 畜 的 全 面 回归 一 样 。 公 刘 内 回归 比 全 面 回归 更 好 ， 因 为 它 消除 了 有 关 回 归 直 线 
上 出 公 畜 或 公 畜 组 之 间 环 境 差 异 引起 的 不 想 旨 的 变异 。Lush (1940) 解释 说 ， 如 果 公 畜 组 
位 于 不 同 的 畜 群 中 ,但 母 畜 和 每 一 公 畜 组 的 后 毅 饲 养 在 同一 畜 群 中 ， 那 么 ， 该 方法 的 主要 
优点 是 消除 了 由 此 产生 的 环境 协 方差 ， 当然 它 还 有 其 他 优点 。 


联合 估计 值 


对 上 面 描述 的 典型 实验 设计 ,方差 的 有 因 组 分 是 亲属 间 观 察 的 协 方差 的 简单 线性 函 
数 。 通 过 最 小 二 乘 统计 分 析 〈 即 回归 、 方 差分 析 ) 对 联系 观察 方差 与 其 期 望 值 的 方程 组 求 
解 ， 可 获得 方差 组 分 估计 值 。 从 统计 考虑 ， 理 想 上 这 些 设计 应 当 是 平衡 的 ， 对 基于 同胞 协 
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方差 的 遗传 力 无 储 估 计 ， 亲 本 必须 从 群体 中 随机 取样 ( 见 下面 )。 与 典型 设计 之 一 能 提供 
的 信息 相 比 ， 经 常 有 更 多 的 信息 是 可 用 的 。 例 如 ， 当 知道 两 个 亲本 及 其 大 量 后 毅 的 表 型 
时 ,采用 上 面 描述 的 方法 给 出 遗传 力 的 两 个 估计 值 ， 一 个 来 自 后 谊 对 中 亲 值 的 回归 ， 另 一 
个 来 自 全 局 胞 分 析 。 类 似 地 ， 基 于 经 过 几 个 世代 的 更 遥远 亲属 获得 信息 也 可 用 ， 不 过 采用 
标准 设计 不 能 从 这 些 信息 中 估计 出 方差 组 分 和 遗传 力 ,或 者 因 仪 提取 了 适 于 分 析 的 部 分 数 
据 而 忽略 了 这 类 信息 。 而 且 ， 用 于 动物 育种 改良 方案 中 的 个 体 通常 是 经 选择 的 群体 ， 因 此 
通过 它们 后 裔 方差 分 析 获 得 的 方差 组 分 和 遗传 力 估 值 是 有 仿 的 。 

最 大 似 然 ML) 统计 方法 能 适应 数据 中 遗传 关系 的 任何 结构 ， 因 而 利用 了 经 适当 加 
权 的 所 有 有 效 的 信息 ; 它们 不 需要 平衡 设计 ， 并 能 考虑 到 亲本 的 选择 。 本 质 上 ， 给 定 观察 
到 的 关系 和 要 估计 的 参数 (BIAS. fe), M 便 评 估 观 察 数据 能 得 到 已 给 出 的 参 
数 特定 数值 的 概率 。 选 择 初 值 并 使 用 壕 代 计算 机 算法 来 寻找 似 然 值 最 大 时 的 参数 组 合 ， 这 
w ERAMA EHE (MLEs)。 可 是 由 于 两 个 原因 ，MLE 是 有 偏 的 。 首 先 ， 估计 值 被 限定 
位 于 参数 的 范围 内 ， 因 此 方差 组 分 不 可 能 小 于 0。 其 次 ，ML 假设 固定 效应 是 已 知 的 ， 不 
考虑 从 数据 中 估计 因 定 效应 引起 的 自由 度 损失 。 在 最 简单 的 情形 中 ， 只 有 一 个 辕 定 效应 ， 
即 金 群 平均 值 ， 但 在 较 复 杂 的 数据 组 中 ， 可 以 有 很 多 固定 效应 ; 例如 ， 奶 牛 数据 中 的 场 、 
年 、 季 。 这 以 同样 方式 导致 了 方差 组 分 的 低估 计 值 ， 即 采用 忆 (4-ΧΥΖΝ 低估 了 从 一 个 
样本 中 估计 的 方差 。 采 用 修改 的 ML 即 约束 ML (REML) 能 消除 偏差 的 第 二 个 来 源 ， 
REML 对 观察 值 校正 了 固定 效应 的 合计 和 值 。REML 分 析 在 计算 上 是 详尽 复杂 的 ， 但 现在 它 
是 估计 遗传 力 和 方差 组 分 的 首选 方法 。 诸 如 SAS 等 通用 软件 程序 包 以 及 使 用 REML 的 专用 
遗传 分 析 软 件 〈 例 如 ，Shaw，1987，Meyer，1989a) 都 是 有 效 的 。ML 和 REML 分 析 的 额外 
细节 参见 Kennedy (1981). Thompson (1982). Shaw (1987) 和 Meyer (19895). 


双胞胎 和 人 类 数据 


对 人 和 牛 来 说 ， 乍 看 起 来 同 卵 双生 提供 了 估计 基因 型 方差 的 一 种 方法 。 就 像 为 实验 动 
物 或 为 植物 提供 了 近 交 系 ， 或 者 系 间 杂 种 一 样 ， 它 们 提供 了 基因 型 完全 相同 的 个 体 。 对 人 
类 双胞胎 进行 了 很 多 研究 ， 这 些 研究 表明 成 对 的 成 员 在 大 多 数 性 状 上 极其 相似 ， 甚 至 当 他 
们 从 童年 起 就 分 开 抚 养 。 对 牛 双 胞 胎 的 研究 ， 虽 然 规模 小 得 多 ， 却 也 显示 了 相同 的 情形 
(ΜΙ, Hancock, 1954; Brumby，1958) 。 采 用 它们 表 而 的 值 ， 这 些 研究 似乎 表明 对 很 多 性 状 
来 说 ， 遗 传 决定 有 很 高 的 程度 ， 达 到 90% 或 者 甚至 更 多 。 可 是 , 同 卵 双 生 在 这 方面 的 运 
用 会 因为 共同 环境 引起 的 额外 相似 性 而 失效 。 双 胞 胎 从 受孕 到 出 生 直 至 它们 在 一 起 被 抚养 
的 期 间 都 享有 一 个 共和 环境 ， 因 此 成 对 之 间 的 方差 包含 了 混杂 在 遗传 方差 Ve 内 的 共同 环 
境 引 起 的 方差 Vs。。 通 过 比较 两 类 双生 子 ， 同 卵 或 单 卵 双 生子 (MZ) 和 异 卵 或 二 孵 双 生子 
(DZ)， 可 部 分 地 克服 这 种 困难 。 二 卵 双 生子 是 全 同胞 ， 和 单 卵 双 生子 享有 程度 大 约 相 同 
的 共同 环境 。 为 了 估计 遗传 方差 的 大 小 ， 我 们 问 DZ 双生 子 与 MZ 双生 于 有 多 少 不 相 像 。 
K 10-12 显示 了 双胞胎 间 和 双胞胎 内 方差 组 分 的 组 成 ， 假 定 环境 方差 的 两 种 组 分 Ve, A Vi 
在 MZ 和 DZ 双生 子 中 都 相同 。 互 作 方 差 的 贡献 ， 为 简单 起 见 被 忽略 了 ， 但 能 从 表 9-4 中 添 
加 上 。 在 两 种 组 分 上 MZ 和 DZ 双生 于 之 间 的 差异 估计 了 加 性 方差 的 一 半 以 及 显 性 方差 的 
3/4。 可 以 注意 到 ， 对 间 均 方 的 差异 与 组 分 之 间 的 差异 具有 相同 的 期 望 值 ， 即 (MS - 


mh omera — -o 
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MSpz) = (Oom — Osco) = 半 丰 + 半 敬 。 同 对 双生 子 之 间 的 相关 是 对 间 组 分 除 以 表 型 


方差 ， 因 此 MZ 相关 和 DZ 相关 之 间 差 异 的 二 倍 估 计 了 《V+ 了 Vo) γκο 与 遗传 力 (3 
X) 相 比 ,这 更 接近 于 遗传 决定 程度 《广义 遗传 力 ) ， 可 能 这 就 是 我 们 想 从 人 类 数据 中 获 
得 的 。 可 是 应 当 注意 到 ， 即 使 假设 环境 组 分 相等 ， 双 生子 分 析 并 不 提供 VaVe 以 及 Ve/Vp 


的 严格 有 效 的 估计 值 。 如 果 上 位 组 分 加 到 协 方差 中 ， 将 会 看 到 偏差 会 增加 。 例 10.6 说 明 
了 应 用 于 人 类 4 个 性 状 上 的 双生 子 分 析 。 


38 10-12 成 对 的 双生 子 之 间 积 之 内 的 方差 组 分 的 组 成 (AMT EFAS) 








ATTA], ci MA, σὲ 
[ΞΙΒΗ ΧΙ: (ΜΑ) Vi + Vo + Ve Vy 
RIRA (DZ) Lyt να νὰ 二 只 + 二 向 + Vee 
差异 Ἔν»-ν Lysin, 


上 面 概 述 的 双生 子 数据 的 分 析 关 键 取 决 于 两 个 假设 。 第 一 ,已 经 提 及 过 ， 是 方差 的 环 
境 组 分 在 两 种 类 型 的 双生 子 中 相同 。 第 二 ， 还 未 提 及 ， 是 两 类 双生 子 的 总 遗传 方差 相同 。 
而 且 ， 分 析 的 目的 是 估计 群体 的 参数 ， 群 体 的 大 多 数 不 是 双生 子 ， 因 此 为 了 使 这 些 估计 值 
有 效 ， 双 生子 方差 的 环境 组 分 必须 与 单个 出 生 的 个 体 环境 组 分 相同 。 环 境 组 分 的 差异 ， 有 
很 多 可 能 的 原因 ， 下 面 是 其 中 的 一 些 原因 (Stem，1973， 更 全 面 地 解释 和 讨论 了 这 些 
原因 )。 

(1) 基因 型 一 环境 互 作 : 正如 第 8 章 所 解释 的 ， 在 形式 上 这 包括 在 环境 方差 中 。 它 对 
MZ 和 DZ 环境 组 分 的 贡献 不 相同 。 

(2) 根据 胎 辜 的 排列 ，MZ 双生 子 有 3 种 类 卉 一 一 单 羊 膜 和 单 绒毛 膜 、 单 绒毛 膜 、 或 
独立 的 羊膜 和 绒毛 膜 ; 所 有 的 DZ 双生 子 都 是 最 后 一 种 类 型 。 

(3) 子宫 内 同 对 双生 子 之 间 的 竞争 ， 这 种 竞争 在 MZ 对 子 中 比 在 DZ 对 子 中 可 能 更 激 

(4) 与 独生子 女 相反 ， 双 生子 是 精确 的 同一 世代 。 

(5) 对 双生 子 亲 代 的 处 理 ， 这 可 能 增强 或 消除 相似 性 ， 可 能 不 同 程度 地 影响 MZ 和 
DZ 双生 子 。 

(6) 对 接合 性 (zygosity) 诊断 的 失误 。 

(7) DZ 双生 子 间 不 同人 性 别 对 的 混 人 。 

MZ 和 DZ 双生 子 总 遗传 方差 之 间 的 差异 可 以 下 面 的 方式 产生 (Nance，1976)。DZ 双 
生子 的 频率 受 包 括 种 族 差异 在 内 的 遗传 因素 的 影响 ， 而 MZ 双生 子 的 频率 ， 很 少 或 根本 不 
受 遗 传 或 种 族 因 素 的 影响 。 因 此 ，MZ 和 DZ 双生 子 样本 可 能 不 同好 代表 了 群体 的 不 同 部 
分 或 阶层 ， 因 而 遗传 方差 可 能 不 同 。 虽 然 不 能 排除 遗传 和 环境 组 分 的 平衡 差异 ， 但 通过 比 


较 按 σ «οἱ 估计 的 总 方差 ， 可 以 检验 对 方差 相等 的 要 求 。 如 果 总 方差 证 明 是 相等 的 ， 并 
且 对 间或 对 内 的 比较 没有 明显 的 偏爱 ， 则 两 种 资料 的 信息 可 通过 平均 它们 而 联合 起 来 
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(Christian $, 1974), ED (νι σι) + (δλῃᾳ- σα) = 队 + 立 向 。 为 了 估计 遗传 力 ， 


Va + S Vo 的 获得 值 时 除 以 总 方差 Vp。 如 果 双 生子 的 总 方差 与 单 生 个 体 的 不 同 ， 那 么 采用 
REMAIN Vp 可 获得 适用 于 群体 的 遗传 力 。 

尽管 双生 子 分 析 有 这 么 多 困难 ， 但 由 环境 方差 的 不 等 性 引起 的 偏差 比 全 同胞 相关 的 共 
间 环 境 组 分 Vs 引起 的 偏差 可 能 要 小 。 下 面 的 例子 说 明 丁 这 一 点 。 


例 10.6 

表 10-13 给 出 了 MZ 双生 子 、 同 性 别 的 DZ 双生 子 和 全 同胞 的 4 个 性 状 的 相关 【〔 见 
Huntley (1966)]。 这 些 性 状 全 都 在 儿童 时 期 度量 ， 有 十 个 手指 上 的 总 贱 数 、 按 年 龄 校正 的 
身高 、 语 言 智 商 测 验 以 及 社交 成 熟 性 得 分 ， 它 是 用 来 评估 个 体 寻 找 其 实际 需要 和 承担 与 其 
年 龄 有 关 的 责任 能 力 的 。 选 择 这 些 性 状 ， 按 表述 顺序 预测 ， 将 代表 那些 受 环境 影响 会 日 起 
加 重 的 性 状 。 从 双生 子 差 异 中 估计 的 遗传 力 ， 显 示 在 表 的 底部 ， 与 这 种 预测 是 一 致 鸭 。 除 
MRS op, HTK RH γε 引起 的 向 上 偏差 ， 按 加 人 悦 全 同胞 相关 获得 的 估计 值 明 显 太 
高 。 双 生子 分 析 至 少 部 分 地 消除 了 这 种 偏差 。 从 亲子 回归 中 估计 的 指 崂 数 遗传 力 大 约 为 
0.8 (Mi 和 Rashad，1975)。 单 个 手指 数 的 遗传 力 较 低 , 对 不 同 的 手指 ， 遗 传 力 从 0.58 变化 
到 0.68。 总 数 的 高 值 是 由 多 次 度量 引起 的 ， 多 次 度量 消除 了 所 有 环境 组 分 ,但 单独 影响 
每 一 个 手指 的 1/10 环境 组 分 Vp 除外， 其 解释 见 第 8 章 。 


表 10-13 MZ 双生 子 、DZ 双生 子 和 全 同 乃 的 手指 出 数 、 身 高 、 智 商 和 社交 成 熟 性 


ΞΕΡΕΙ 身高 智商 得 分 社交 成 熟 性 得 分 
MZ RETF 0.96 0,90 0.83 0.97 
DZ 双生 子 0.47 0.57 0.66 0.89 
全 同胞 0.51 0.50 0.58 0.32 
2 (tug - tng) 0.98 0.66 0.34 0.16 
tes 1.02 1.00 1.16 0.64 


在 解释 人 类 亲属 间 相 关 ， 尤 其 是 解释 受 文 化 传递 影响 的 性 状 ， 共 同 环境 的 效应 存在 着 
严重 的 困难 。 这 里 不 讨论 在 获得 有 意义 的 遗传 力 估 计 值 的 这 些 困难 。 只 要 这 么 说 就 足够 
T: 通过 利用 几 种 不 同 种 类 亲属 的 相关 以 及 拥有 令 每 一 个 家 系 所 受 环境 数量 化 的 指数 ， 可 
至 少 部 分 地 克服 这 些 困 难 ( 见 Morton, 1974; Rao, Morton 和 Yee，1974，1976; Elston, 
1988 以 及 这 方面 的 参考 文献 ) Eaves (1976) 以 及 Cloninger, Rice 和 Reich (1979) 描述 了 
估计 文化 传递 效应 的 方法 。 例 如 ， 最 后 那些 作者 得 出 结论 , 在 他 们 的 数据 中 ， 智 商 得 分 的 
遗传 力 是 33%, 但 总 的 可 传递 方差 是 69%。 与 试图 估计 诸如 遗传 力 等 遗传 参数 相 比 ， 检 
验 参 数 是 否 非 零 可 能 更 重要 。 这 可 通过 “模型 拟 合 ”来 进行 。 一 个 模型 简单 地 就 是 以 要 检 
验 的 假设 为 基础 的 亲属 问 相 关 的 一 系列 期 望 值 。 例 如 ， 假 设 可 以 是 有 共同 环境 引起 的 灾 异 
而 没有 遗传 方差 。 如 果 数 据 对 模型 的 期 望 给 出 显著 坏 的 拟 合 ， 那 么 证 明 假设 是 错误 的 。 
Eaves (1978) 综述 了 这 些 方法 在 人 类 心理 性 状 中 的 应 用 。 


选 型 交配 
选 型 交配 意味 着 相似 的 配 相似 的 , 它 可 从 交配 个 体 表 型 值 之 间 的 相关 中 看 出 。 人 类 群体 
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的 婚姻 中 ,有 很 多 数量 性 状 是 选 型 的 ,例如 身高 和 智商 得 分 等 ,虽然 不 一 定 被 配偶 慎重 选择 。 
在 这 一 节 中 要 考虑 的 问题 是 选 型 交配 如 何 影响 遗传 力 的 估计 ,以 及 作为 一 种 慎重 的 育种 策略 ， 
应 用 选 型 交配 是 否 在 这 方面 有 任何 改进 。 选 型 交配 的 遗传 后 果 是 相当 复杂 的 ,这 里 仅 给 出 结 
论 ,至 多 是 简洁 地 表明 它们 是 如 何 获 得 的 。 完 整 的 解释 由 Crow 和 Kimura(1970) 给 出 。 

选 型 交配 的 程度 用 交配 个 体 表 型 值 之 间 的 相关 r 来 表示 ， 这 是 可 观察 到 的 。 可 是 ， 造 
传 后 果 取 决 于 配偶 育种 值 之 间 的 相关 πιο ACHES πι 和 r 之 问 的 圈 系 ， 有 必要 知道 什么 
支配 着 配偶 的 选择 ,相似 性 的 主要 原因 是 表 型 的 、 遗 传 的 还 是 坏 境 的 。 最 初 的 表 型 相似 性 
意味 着 配偶 是 以 所 研究 性 状 的 表 型 值 为 基础 做 选择 的 。 这 就 是 选 型 交配 如 何在 育种 方案 中 
被 应 用 。 杆 是， 可 以 着 到 两 种 相关 之 间 的 关系 为 m = πι’, AP 及 是 配偶 所 选择 性 状 的 遗 
传 力 ( 这 种 关系 的 推导 将 在 以 后 解释 )。 要 描述 的 结果 限制 在 最 初 的 表 型 相似 性 作为 选 型 
交配 的 一 种 原因 上 上。 可 是 ， 人 类 的 选 型 交配 可 能 很 少 纯粹 地 由 这 种 方式 引起 ， 将 结果 应 用 
于 人 类 数据 禹 要 谨慎 ， 特 别 是 在 假设 关系 m = rh? 可 应 用 的 情况 下 。 

如 果 交 配 发 生 在 遗传 上 或 环境 上 互 不 相同 的 群体 内 ， 则 会 出 现 最 初 的 遗传 相似 性 或 最 
初 的 环境 相似 性 。 在 人 类 中 出 现 的 选 型 交配 多 少 可 能 就 是 这 样 。 于 是 观察 到 的 表 型 相关 r 
是 由 育种 值 或 环境 离 益 的 “最 初 ” 相 关 产 生 的 “次 级 ”相关 。 最 初 相关 不 能 从 τ 中 推导 出 
来 ， 除 非 它们 中 的 一 个 可 用 其 他 方法 估计 出 来 ， 如 果 不 知道 mm， 选 型 交配 的 遗传 结果 是 
不 可 能 推导 出 来 的 。 如 果 最 初 相关 完全 是 环境 的 《mm=0) ， 则 将 没有 选 型 交配 的 遗传 结果 
(除了 增加 中 亲 表 型 值 方 差 会 降低 后 代 对 中 亲 值 的 回归 )。 对 于 人 类 智商 而 言 ， 环 境 相关 可 
能 是 选 型 交配 的 基础 。 对 智商 得 分 的 家 族 数据 的 分 析 看 出 ， 夫 妇 间 表 型 相关 (r =0.5) 的 大 
部 分 或 完全 可 归 因 于 “门当户对 ”的 择偶 标准 (Rao, Morton 和 Yee, 1976). 

回 到 根据 表 型 值 进行 的 选 型 交配 上 ， 遗 传 结果 概述 如 下 。 育 种 值 间 引起 的 相关 πι 导 
致 了 加 性 方差 的 增加 ， 继 而 导致 了 遗传 力 的 增加 。 可 是 ， 亲 属 间 相 关 的 增 大 比 单独 由 遗传 
力 增 加 导致 的 增加 还 要 大 。 因 此 选 型 交配 下 遗传 力 的 意义 可 能 含糊 不 清 。 它 可 能 被 认为 是 
亲属 间 相 似 性 的 决定 ， 就 像 等 式 [10.5] 所 表达 的 ,或 是 方差 组 分 的 比率 W/Vp， 这 两 个 
数值 在 选 型 交配 下 是 不 相同 的 。 这 里 将 保留 V/V 的 定义 。 我 们 主要 关注 的 问题 是 ; 18 
传 力 会 增加 多 少 ， 以 及 如 何 从 亲 遍 间 相 似 性 中 估计 遗传 力 (定义 为 /Vp)? 

必须 注意 选 型 交配 的 其 他 方面 如 下 : (1) 所 有 影响 都 不 是 即刻 的 ; 需要 一 些 世代 遵从 
随机 交配 才 达 到 平衡 状态 。(2) 效应 取决 于 影响 性 状 的 位 点 数 ， 并 假定 数 肯 足够 大 。(3) 
对 显 性 方差 的 影响 很 小 ， 可 被 忽略 。 注 意 力 将 被 限制 在 后 帘 中 产生 全 同胞 家 系 的 成 对 交配 
上 。 不 考虑 连锁 。 

选 型 交配 的 结果 可 借助 交配 对 子 的 协 方差 来 获得 , 关于 这 一 点 需要 三 方面 的 知识 。 这 些 
是 给 在 表 10-14 中 的 两 种 相关 r( 表 型 值 之 间 ) 和 m( 育 种 值 之 间 ) 以 及 交配 对 子 所属 世 代 的 方 
差 组 分 。 先 前 说 明 的 关系 m= πι; 现在 可 获得 ,结果 如 下 ;cov( A) Ay) = οον( h? P], h? Ρ2) = ουν 
(ΡιΡϱ) = 由 rp = rh? V4; RHE 10-14 FP (2), οονί 4142) = mM, 因此 m= mho BEHEE 
注意 到 这 里 的 及 是 在 配偶 选择 发 生 的 那个 年 龄 上 度量 的 性 状 遗 传 力 。 获 得 的 后 代 方 差 如 下 。 
亲本 育种 值 的 协 方差 增加 了 中 亲 育 种 值 的 方差 ,因此 增加 了 家 系 平均 值 之 间 的 方差 。 家 系 内 
方差 是 由 分 离 引 起 的 ,是 不 受 影 响 的 ,只 要 分 离 的 位 点 数 不 少 。 将 家 系 间 和 家 系 内 组 分 加 在 一 
起 就 给 出 了 后 裔 世代 的 总 方差 。 将 加 性 和 表 型 方差 与 随机 繁殖 基础 群体 的 那些 方差 联系 起 来 
的 等 式 给 在 表 10-14 中 。 在 每 一 种 情形 下 ,第 一 个 等 式 (4) 和 (6) 指 选 型 交配 一 个 世代 的 后 疹 ， 
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第 二 个 等 式 (5) 和 (7) 指 已 达到 平衡 的 群体 ,此 时 方差 保持 稳定 不 变 。 加 性 方差 除 以 表 型 方差 
就 给 出 等 式 (8) 和 (9) 中 的 遗传 力 。 


10-14 选 型 交配 。 方 差 和 协 方差 的 近似 表达 式 























配 侦 的 协 方差 : 
RMA, cov (PP) = τρ (1) 
育种 值 ， CDY (A; Aq) = mV, = mh? Vp (2) 
一 个 配偶 的 育种 值 与 另 一 个 配偶 的 环境 离 差 ， 
σον (Αι Ey) = {r-m) V= (ν- πι) k? Vp (3) 
FH: 加 性 表 型 MEH 
1 1 +m 
1 世代 Vau = Yo (+m) (4) Vp, = ,ρο (1 +75 mh?) (6) μὲ - ha [ 1 j (8) 
1+ ma? 
平衡 Vo= Va (1- m) (5) Vo= Vp (= mk?) (7) hh Πρες (9) 
亲属 : 协 方差 回归 (58) 或 相关 (1) 
后 代 ， 中 亲 +y, (+r) (10) b= ht (13) 
后 代 , 单亲 aM 15} al) 8= (tr) (14) 
全 间 胞 Ἐν (1+ m} (12) ο (1+m) (15) 
EB: 


r= 配偶 表 型 值 之 间 的 相关 。 

m= 配 侦 育种 信之 间 的 相关 。 当 配 伺 的 选择 纯粹 根据 表 型 信 有 时 ，m = mh 

A? = ZEB MT ARE A. 定义 为 Υι/Ύρο 

配偶 的 协 方 差 : 下 标 ! 和 2 指 两 个 交配 的 个 体 ; 上 包括 非 加 性 遗传 离 差 ; ν, Ap MEXT 

HH: 下 标 0 指 的 是 随机 繁殖 基础 群体 ，! 指 的 是 选 型 交配 1 世代 的 后 商 。 

RA: 显 性 Vo 和 共同 环境 Vi 忽略 了 ;VW 和 如 指 的 是 具有 相关 + 和 wm 的 亲本 世代 。 等 式 (10) 到 (14) 适 用 于 任 一 世 


代 。 等 式 (15) 仅 适用 于 一 平衡 群体 ;其 他 情形 下 ,+= 等 式 (12)/ 等 式 (6) = 等 式 (15)A(1+ 二 mh?)。 


借助 这 些 等 式 ,我 们 能 够 回答 有 关 遗 传 方 的 两 个 问题 。 第 一 , 选 型 交配 一 个 志 代 可 将 遗传 
力 增加 多 少 ? 将 m= 号 代入 等 式 (8) 看 出 它 可 将 遗传 力 增 加 到 为 (1+ ABA 1 + rir) 18 


一 个 因子 ,其 中 所 是 起 始 和 遗传 力 。 这 种 增加 在 提高 从 表 型 值 预测 个 体育 种 值 的 准确 性 方面 是 
有 用 的 。 可 是 ,遗传 力 的 增加 决 不 是 很 大 的 ,至 多 大 约 为 10% 。 采 用 这 种 方式 在 果 蝇 中 运用 选 
型 交配 的 实验 见 McBride 和 Robertson(1963)。 第 二 个 问题 是 :如 果 我 们 有 一 个 处 于 平衡 的 群 
体 ,并 且 在 该 群体 中 估计 遗传 力 ,如 果 这 个 群体 随机 交配 ,那么 遗传 力 将 是 多 大 ? 例如 ,将 πι = 
rh? 代入 等 式 (9) 看 出 ,如 果 在 - 0.5 的 选 型 交配 下 遗传 力 为 0.50, 那 么 随机 交配 的 遗传 力 是 
0.43。 如 果 与 其 他 物种 进行 比较 , 则 这 个 问题 与 人 类 群体 有 关 , 但 只 有 m 已 知 或 可 猜测 时 ,等 
式 (9) 才 可 适用 于 人 类 数据 ,因为 对 已经 给 出 的 理由 来 说 ,m = rh? 可 能 很 少 是 正确 的 。 

要 考虑 的 最 后 一 个 问题 是 在 选 型 交配 的 群体 中 定义 为 Va Vp 的 遗传 力 估 计 。 考 虑 表 10- 
14 中 (2)、(2) 和 (3) 给 出 的 亲 代 协 方差 ,采用 第 9 章 描述 的 方法 可 以 求 得 亲属 的 协 方差 。 三 种 
亲缘 关系 的 协 方差 和 回归 或 相关 给 在 表 10-14 中 (其 他 亲属 的 相关 见 Nagylaki, 1978)。 这 些 协 
方差 适用 于 和 任 一 世代 , Vy 和 κ’ 是 亲 代 的 值 。 正 如 等 式 (5) 所 示 , Va 的 增加 超过 它 的 随机 育种 
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值 , 协 方差 增加 了 一 个 因子 ,对 后 代 和 和 亲本 该 因子 是 (1 + ϱ) ,对 全 同胞 则 为 (1 + m)。 像 以 前 一 
样 ,就 单亲 而 论 ,亲子 协 方差 与 中 亲 值 相同 。 而 且 , 中 亲 值 方差 增加 了 与 协 方差 相同 的 数量 ; 因 
此 和 随机 交配 群体 中 的 一 样 ,后 代 对 中 亲 值 的 回归 就 等 于 遗传 力 。 这 个 结论 对 遗传 力 的 估计 
有 重要 的 实际 影响 亲本 之 间 的 选 型 交配 不 影响 后 代 对 中 亲 值 的 辐 归 ， 因 此 回归 为 亲本 起 源 
群体 提供 了 有 效 的 遗传 力 估计 值 。 可 是 , 选 型 交配 在 提高 估计 值 精确 性 上 有 进步 ,因为 中 亲 值 
方差 增加 致使 标准 误 降低 了 ,这 一 点 将 在 下 一 节 解 释 (细节 参见 Reeve, 1961)» 

后 代 对 单亲 的 回归 和 全 同胞 相关 两 者 都 受 选 型 交配 的 影响 。 单 亲 方差 简单 地 就 是 表 型 
方差 ， 但 因为 与 未 度量 亲本 的 相关 ， 后 代 对 单亲 的 同 归 增 如 了 一 个 因子 (1 + r) ， 对 完善 
的 选 型 交配 (r = 1)， 它 与 对 中 亲 值 的 回归 是 相同 的 。 表 10-14 等 式 (15) 中 的 全 同胞 相 
关 忽略 了 显 忻 和 共同 环境 。 如 果 假 定 可 以 忽略 这 些 ， 那 么 通过 代入 严 = 次 -可 以 估计 一 个 
平衡 群体 的 遗传 力 。 于 是 方程 是 二 次 的 ， 有 h= [【-1+t+vV QU+8r)] 7 Cr) 的 解 。 


估计 值 的 精确 度 和 实验 设计 


由 标准 误 表 示 的 遗传 力 估 计 值 的 精确 度 很 容易 从 用 来 人知 计 遗传 力 的 回归 或 相关 的 标准 
误 中 获得 。 令 人 不 愉快 ,遗传 力 佑 计 值 的 标准 误 很 大 ， 除 非 回归 或 相关 是 以 很 大 数目 为 基 
础 ， 因 此 重要 的 是 做 一 切 可 能 的 事情 来 使 标准 误 最 小 化 。 在 计划 佑 计 和 遗传 力 的 实验 中 ， 人 
们 希望 知道 需要 多 少 个 观察 值 才能 达到 一 给 定 的 精确 度 ， 为 了 获得 最 大 可 能 的 精确 度 ， 在 
可 用 工具 所 强加 的 限制 内 ， 入 们 需要 知道 什么 是 最 好 的 方法 和 最 佳 的 实验 设计 。 这 些 就 是 
现在 所 要 考虑 的 问题 。 方 法 是 在 后 代 对 单亲 成 双亲 的 回归 和 同胞 相关 之 冶 进 行 选择 。 可 是 
对 方法 的 选择 ， 通 常 由 多 于 准确 度 的 实际 考虑 和 消除 偏差 来 决定 。 因 此 我 们 将 不 太 注意 方 
法 的 比较 。 没 计 问 题 涉及 到 每 一 个 家 系 的 个 体 数 。 能 被 度量 的 个 体 总 数 为 空间 、 劳 动力 或 
费用 所 限 。 因 此 增加 每 一 个 家 系 的 个 体 数目 就 碱 少 了 家 系数 。 问 题 是 要 找到 大 家 系 和 多 个 
家 系 之 间 最 好 的 折衷 方案 ， 以 使 得 回归 或 相关 的 抽样 方差 最 小 。 

在 评价 不 同方 法 和 设计 的 相对 效率 中 ， 我 们 必须 比较 在 同样 规模 上 上 进行 的 实验 ; 也 就 
是 说 ,在 劳动 力 或 费用 上 具有 相同 的 总 支出 。 因 此 我 们 必须 首先 确定 限制 实验 规模 的 条 件 
是 什么 。 如 果 度 量 的 劳动 力 是 限制 因素 ， 例 如 像 果 蜗 实 验 那 样 ， 那 么 限制 就 在 于 被 度量 个 
体 的 总 数 ， 如 果 亲 本 也 要 度量 ， 则 亲本 数目 也 包括 在 内 。 另 一 方面 ， 如 果 繁 殖 和 饲养 空间 
是 限制 因素 ， 较 大 的 家 畜 通常 是 这 种 倩 况 ， 那 么 限制 可 能 在 于 家 系 的 数 具 或 在 于 为 度量 而 
产生 的 后 代 总 数 ， 如 果 没 有 额外 的 费用 ， 也 可 能 包括 亲本 的 度量 。 

这 里 我 们 不 能 考虑 实验 规模 可 能 被 限制 的 所 有 方面 。 为 了 说 明 的 名 的 ， 限 制 将 被 认为 是 
在 一 个 世代 中 可 被 度量 的 个 体 数目 ， 了 暗示 相等 数 日 的 亲本 和 后 代 可 被 度量 。Latter 和 Robert- 
son (1960) 描述 了 找到 亲子 回归 最 优 设计 的 原理 ，A.Robertson (19594) 描述 了 找到 同胞 相 
关 最 优 设 计 的 原理 。 给 出 了 结 沦 ， 但 对 这 些 结论 是 如 何 获 得 的 没有 给 出 完整 的 解释 。 


亲子 回归 


假定 Ν 表示 产生 后 代 平均 值 和 亲本 平均 值 成 对 观察 的 家 系数 目 ; 假定 天 表示 每 一 个 
家 系 的 亲本 数目 ， 它 是 1 或 2; 假定 ”表示 每 一 个 家 系 的 后 代数 月 。 那 么 后 代 平 均值 对 亲 
本 平均 值 的 回归 系数 的 抽样 方差 可 显示 为 : 


Wo ee namme = e e a i a e m o pe r ---. 
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ο) bts CD) (近似 ) (10.6] 


抽样 方差 的 这 个 近似 表达 式 有 利于 人 们 比较 度量 一 个 或 两 个 亲本 的 方法 ， 以 及 决定 每 一 个 
家 系 应 当 度量 多 少 个 后 代 。 组 内 同胞 相关 i 影响 精确 度 ， 因 为 : 低 时 与 1 高 时 相 比 ， 额 外 
的 后 代 提 供 更 多 的 家 系 平均 值 信息 。 

一 个 亲本 ”首先 考察 只 有 一 个 亲本 的 度量 。 等 式 [10.6] 中 的 分 母 nN 是 度量 的 后 疹 
总 数 。 如 果 这 是 限制 实验 规模 的 条 件 ， 那 么 nN 被 固定 ， 当 n=1 即 (n -1) :=0 人 时 抽样 
方差 最 小 。 因 此 在 这 些 条 件 下 的 最 有 效 设计 是 具有 尽 可 能 多 的 家 系 且 每 个 家 系 只 度量 一 个 
后 代 。 于 是， 遗传 力 估 计 值 的 标准 误 如 下 : 

标准 误 (A?) =20,=2//N GEW) [10.7] 
为 了 达到 0.1 的 标准 误 ， 有 必要 度量 400 个 亲本 和 400 个 后 代 。 这 例证 了 这 个 事实 ， 即使 
要 得 一 个 很 适度 的 精确 度 的 估计 值 ， 也 需要 很 大 的 度量 数目 。 如 果 只 有 100 个 家 系 可 被 度 
量 ， 那 么 标准 误 将 大 约 是 0,.2， 在 大 约 0.4 的 情况 下 估计 值 将 与 0 无 显著 不 同 。 

两 个 亲本 ”现在 对 中 亲 值 的 回归 考虑 两 个 亲本 的 度量 。 如 果 每 一 家 系 只 度量 一 个 后 

代 , 将 =2，n=1 代 人 等 式 [10.6] 中 给 出 : 

标准 误 (12) =6,=/2/N GEM) [10.8] 
可 是 ， 如 果 度 量 两 个 亲本 ， 那 么 同样 的 环境 将 允许 每 一 家 系 度量 两 个 后 代 。 H k=2, n= 
2 代 人 等 式 [10.6] 给 出 估计 值 的 标准 谋 为 A[ O+) XN]， 其 中 :是 全 同胞 相关 。 比 较 
将 表明 ， 在 大 多 数 情况 下 ， 对 中 亲 值 的 回归 比 对 一 个 亲本 的 回归 可 给 出 更 好 的 精确 度 。 

选 型 交配 ”亲本 的 选 型 交配 提高 了 精确 度 。 当 然 ， 必 须 度量 两 个 亲本 , ARR 
虑 对 中 亲 值 的 回归 。 其 效应 来 自 中 亲 值 方差 的 增加 。 后 代 的 力 差 也 增加 了 ， 但 没有 那么 


多 ， 为 简化 起 见 这 种 增加 被 忽略 了 。 选 型 交配 下 的 中 亲 值 方差 是 二 匈 +r), JP rE 


配偶 之 间 的 相关 。 其 结果 是 选 型 交配 的 回归 抽样 方差 大 约 基 随机 交配 抽样 方差 的 1/ (14 
r) 倍 。 因 此 ， 用 标准 误 形式 表示 的 精确 度 增 加 了 一 个 因子 (1+ r)， 或 如 果 选 型 交配 是 
完全 的 ， 即 如 果 r=1 时， 则 增加 了 一 个 因子 v2。 
大 小 不 等 的 家 系 加 权 ”在 没有 减少 家 系数 的 情况 下 , 在 每 一 个 家 系 中 度量 尽 可 能 多 的 后 
代 经 常 是 可 能 的 。 于 是 每 一 家 系 的 后 代数 在 家 系 邮 有 所 变化 , 这 导致 了 如 何 根 据 后 代数 来 加 
权 家 系 的 问题 。 适 宜 的 权重 取决 于 家 系 中 后 代 之 间 的 表 型 相关 1:。 加 权 的 原理 是 大 小 为 n 的 
家 系 将 按 回 归 方 差 的 倒数 这 一 比例 加 权 ， 回 妇 方 差 是 假定 所 有 家 系 的 大 小 都 是 n 而 取得 的 。 
Kempthome 和 Tandon (1953) 描述 了 这 个 加 权 。 下 面 的 方法 (Falconer, 1963) 是 校正 了 权重 
的 一 个 修正 式 ， 以 便 大 小 n = 1 的 家 系 总 会 有 权重 = 1。 首 先 ， 组 内 相关 # 必须 从 后 代 的 家 系 
间 和 家 系 内 的 方差 分 析 中 计算 出 来 。 其 次 ， 要 估计 的 回归 系数 必须 能 被 推测 ， 或 近似 地 从 未 
加 权 的 家 系 平均 值 中 估计 出 来 。 于 是 分 配给 π 个 后 代 平 均值 的 权重 w 是 : 
w= (n+nB) / (l+nB) [10.9] 
其 中 对 于 在 单个 亲本 的 回归 来 说 ，B = (2-37) / (1 -1)， 对 于 在 中 亲 值 的 回归 来 说 ，B 


= (1-58) / (1 -4t)。 权 重 对 精确 度 没有 很 大 的 影响 ， 除 非 n EWEEK, Bohren, 
McKean 和 Yamada (1961) 检验 了 它 的 优点 。 
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同胞 分 析 


现在 泪 我 们 考 虚 从 全 同胞 或 半 同 胞 家 系 的 组 内 相关 中 获得 的 估计 值 。 为 简单 起 见 ， 开 
始 我 们 假定 半 同 胞 家 系 不 细 分 成 全 同胞 家 系 ， 即 在 父系 半 同 胞 家 系 中 只 度量 每 个 母 冀 的 一 
个 后 代 。 设 六 是 家 系数 ，n 是 每 一 家 系 的 个 体 数 ， 这 样 度量 的 个 体 总 数 为 了 = nN. het 
为 组 内 相关 。 于 是 组 内 相关 的 抽样 方差 为 : 


2 A+ (π- 1) 12{1 -- ey 
o, =*= ΠΝ [10.10] 


当 T= nN 的 值 为 实验 大 小 所 限时 ,可 以 看 出 当 近 似 地 = 171 时 ,组 内 相关 的 抽样 方差 最 
小 。 这 样 最 适 官 的 家 系 大 小 取决 于 相关 ,因此 取决 于 遗传 力 。 假 定 由 显 性 和 共同 环境 引起 
的 方差 可 以 忽略 不 计 , 那 么 对 全 同胞 t= h2/2, 对 半 同 胞 t= 如 /4。 因 此 给 出 最 有 效 设 计 的 
家 系 大 小 ,对 全 同胞 家 系 是 n = 2/ 训 ,对 半 同 胞 家 系 是 n = 4 和 所 。 在 半 同 胞 的 情形 下 ,我们 
假设 每 一 母 冀 只 度量 一 个 后 代 , 因此 n 就 是 每 一 公 瘟 的 最 适 母 畜 数 。 既 然 先 前 已 知道 遗传 
力 至 多 只 是 近似 的 ,因此 预先 不 可 能 确切 地 确定 最 适宜 的 家 系 大 小 。 可 是 , 若 与 家 系 大 小 高 
出 最 适 值 相 比 ,如 果 家 系 大 小 低 于 最 适 值 ,效率 的 损失 要 大 得 多 。 因 此 就 误差 而 言 有 特大 的 
家 系 结果 会 更 好 些 。A.Robertson( 1959a ) 指 出 ,在 事先 缺乏 对 遗传 力 了 解 的 情况 下 , 半 同 胞 
分 析 一 般 应 设计 为 其 所 用 家 系 有 20 ~ 30 个 个 体 。 

当 实验 具有 最 优 设计 时 ,通过 将 n = 1 代 人 等 式 [10.10] 可 获得 相关 的 抽样 方差 。 求 
其 近似 值 ,这 导致 : 








6,=8:/T (近似 ) [10.11] 
为 了 得 到 遗传 力 抽样 方差 ,全 同胞 相关 的 方差 必须 箭 以 4, 半 同胞 相关 的 方差 必须 冬 以 16。 
然后 ,将 1= 7/2 代 和 人 等 式 [10.11]} ,从 全 同胞 中 估计 的 遗传 力 抽样 方差 变 为 ; 


σ)» -4σ) -16}2/Τ (近似 ) [10.12] 
通过 将 : = 7/4 代 和 人 等 式 [10.111, 来 白 半 同胞 的 遗传 力 估 计 值 的 抽样 方差 变 为 ; 
σ); -160᾽ =32h2/T (近似 ) [10.13] 


因此 ,其 他 的 情况 都 是 一 样 的 ,根据 它们 的 方差 ,全 同胞 家 系 的 估计 值 的 精确 度 是 半 同 胞 家 
系 的 两 倍 。 

设计 一 个 实验 同时 从 亲子 回归 和 同胞 相关 中 来 估计 遗传 力 有 时 是 理想 的 。Hili 和 
Nicholas(1974) 发 现 最 优 设计 与 两 种 方法 单独 运用 时 的 最 佳 设计 没有 什么 大 的 差异 。 


亲本 选择 


在 实验 群体 和 家 畜 中 ,所 用 的 亲本 经 常 是 一 个 选择 群 。 它 们 可 根据 要 估计 遗传 力 的 性 状 ， 
或 根据 与 该 性 状 相关 的 一 些 其 他 性 状 来 选择 。 选 择 造 成 了 亲本 间 方 差 下 降 ,因而 同胞 的 协 方 
差 也 减少 了 。 作 为 一 种 结果 ,从 组 内 相关 估计 的 遗传 力 偏 低 , 比 其 真 值 要 低 50%( 见 Ponzoni 和 
James,1978) 。 如 果 亲 本 的 选择 以 要 估计 遗传 力 的 性 状 为 基础 ,那么 它 不 影响 亲子 同 归 ,无 论 是 
与 单亲 回归 还 是 与 中 亲 值 回归 ,但 是 它 降低 了 精确 度 , 因 为 它 减少 了 亲本 方差 ( 见 A. Robertson, 
1977a)。 可 是 ,如 果 两 组 亲本 都 选择 ,一 组 具有 高 值 , 一 组 具有 低 值 , 旦 只 有 来 自 这 些 选 择 群 的 
后 代 被 饲养 , 则 选择 能 提高 精确 度 。 精 确 度 的 提高 来 自 于 将 所 有 有 用 的 方便 条 件 专 用 于 较 极 


e -mv 一 一- -一 -- - 一 … 
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端的 家 系 ,这 为 回归 提供 了 最 多 的 信息 。 当 度量 相等 数 日 的 后 代 和 选择 亲本 时 ,每 一 组 中 选择 
亲本 的 最 适宜 比例 大 约 是 54ο. AN AY Hill 和 Thompson(1977)。 


习 题 
10.1 假定 由 环境 或 显 性 引起 的 相似 性 可 以 和 忽略， 从 下 列 每 一 种 相关 或 回归 中 估计 的 
遗传 力 将 是 多 大 ? 


(1) 后 代 对 父亲 的 回归 =0.21 
(2) 后 代 对 母亲 的 回归 =0.27 
(3) 全 同胞 的 相关 =0.34 
(4) 后 代 对 亲本 均值 的 回归 =0.32 
(5) 半 同 胞 的 相关 =0.02 
(6) 崔 性 后 毅 对 母 杀 姐妹 的 回归 =0.03 
(7) 公 畜 内 女儿 对 母 瘟 的 回归 Ξ0.09 


[解答 序号 : 48] 

10.2 下 面 的 数据 是 在 两 个 西非 村 庄 成 年 居民 的 身高 研究 中 获得 的 。 女 性 身高 校正 到 

与 男性 相等 ， 以 便 男性 和 女性 的 平均 值 相同 。 推 导 你 认为 最 可 靠 的 遗传 力 估 计 值 是 多 大 以 
及 它 的 标准 误 。 从 这 个 数据 中 ， 除 了 νι 以 外 ， 还 能 获得 协 方差 的 什么 其 他 组 分 ? 





亲子 回归 + 标准 误 
父亲 母亲 中 亲 
JLF 0.323 + 0,058 0.454 + 0.057 0.705 + 0.085 
KIL 0.291 + 0.044 0.420 + 0.048 0.683 + 0.063 
JL 0.303 + 0.036 0.424 + 0.038 0.654 + 0.052 


标准 益 〈 英 寸 ): 男性 2.5; 女性 2.3 


数据 来 自 Roberts, D.F.et αἰ. (1978) Ann. Hum. Genet., 42, 15~ 24, 
[解答 序号 : 58] 
10.3 ”在 习题 10.2 所 使 用 的 研究 中 ， 下 面 给 出 的 则 胞 相关 也 获得 了 ， 人 们 的 结婚 习 
俗 既 提供 了 父系 半 同 胞 也 提供 了 母系 半 同 胞 。 性 别 在 他 们 的 相关 中 没有 差异 ， 因 此 结合 
一 起 。 运 用 这 些 数 据 来 分 判 这 个 群体 的 身高 方差 (组 分 的 标准 误 在 解答 中 没有 给 出 )。 这 
里 估计 的 组 分 与 习题 10.2 中 估计 的 那些 组 分 可 做 怎样 的 比较 ? 


全 同胞 0.406 + 0.035 
父系 半 同 胞 0.140 + 0.056 
母系 半 同 胞 0.257 + 0.101 


[解答 序号 ; 68] 
10.4 证 明 可 以 从 方差 分 析 中 估计 双胞胎 的 组 内 相关 上 = (8-5) / (B+), He 
B 和 于 分 别 为 对 子 间 和 对 子 内 的 均 方 。 
[解答 序号 : 78] 
10.5 皮肤 裙 的 厚度 为 人 的 肥胖 提供 了 有 用 的 度量 。 下 表 给 出 了 10 岁 以 下 以 及 10 岁 和 
15 岁 之 间 双 胞 胎 中 皮肤 裙 厚 度 的 相关 。 估 计 两 组 的 遗传 力 。 关 于 由 共同 环境 引起 的 相似 性 ， 


和 re 


144 数量 遗传 学 导论 








可 推断 出 什么 ? Ὅν, πον 

数据 来 自 Brook, C.G.Ce al. (195) σπα ο 
Brit. Med. J., 1975, 2, 719~ 721. DZ 0.38 0.42 

[解答 序号 ，88] 

10.6 下 表 给 出 了 来 A w E R R (Drosophila —————— ey πε 
melanogaster) 一 随机 繁殖 群体 的 方差 分 析 的 均 方 。 性 状 ZRH το aA 
是 腹 侧 刚毛 数 。 这 些 是 位 于 胸 侧 的 刚毛 ， 计 数 了 一 侧 的 ” 公 蝇 内 母 蝇 则 。 2.198 2.061 
刚毛 数 。 有 ὦ RERE 〈 公 蝇 )， 每 一 只 配 3 AER EA 115 08 _ 


( 母 蝇 )。 每 一 只 上 肉 果 蝇 在 一 个 小 翘 中 产 卵 。 对 每 一 只 肉 果 蝇 的 10 个 雄性 和 10 个 雌性 后 代 的 
刚毛 进行 计数 。 计 算 半 同 胞 和 全 同胞 的 相关 ， 并 估计 出 可 被 这 些 数据 区 分 开 的 方差 组 分 。 
数据 来 自 Sheridan, A.K. et al. (1968) Theor. Appl. Genet., 38, 179~ 187. 
[解答 序号 : 98] 
10.7 ”证 明 如 果 全 同胞 相关 为 0.75， 那 么 该 性 状 的 遗传 力 不 可 能 大 于 0.5。 小 鼠 断 奶 
体重 的 全 同胞 相关 为 0.8; 与 此 相应 的 最 大 遗传 力 是 多 大 ? 
[解答 序号 : 108] 
10.8 对 位 于 Galapagos 群岛 的 达尔 文雀 科 鸣 禽 的 一 个 种 ，Ceospiza fortis 群体 形态 变异 
的 一 项 研究 提供 了 下 列 有 关 虹 深 的 数据 。 你 将 如 何 解释 这 些 数 据 ? 


回归 + 标准 误 

后 代 一 中 亲 0.82+0.15 

后 代 一 父亲 0.47+40.17 

后 代 一 母亲 0.48+0.13 

相关 + 标准 误 

全 同胞 0.7140,12 

父亲 一 母亲 0.33 
数据 来 自 Boag, P.T.& Grant, P.R. (1978) Nature, 274, 793 ~ 794。 


[解答 序号 ，118] 
10.9 ”假定 一 个 群体 经 选 型 交配 繁殖 了 足够 长 时 间 已 达到 平衡 。 配 偶 之 间 的 相关 r= 


0.4, 配偶 的 选择 纯粹 基于 一 特定 性 状 的 表 型 值 。 关 于 这 个 性 状 的 全 同胞 相关 为 上 = 0.3。 
已 知性 状 有 可 以 忽略 的 显 性 方差 ， 且 性 状 几乎 不 受 共 同 环境 对 辐 胞 的 影响 。 在 这 个 群体 
中 ， 遗 传 力 的 估计 值 是 多 大 ， 如 果 没 有 选 型 交配 , 则 遗传 力 将 是 多 大 ? 
[解答 序号 ; 128] 

10.10 ”如果 下 面 给 出 的 遗传 力 是 用 指明 的 方法 估计 的 ， 且 在 每 一 种 情形 中 度量 的 个 
体 总 数 都 为 400， 假 定 同胞 之 间 没 有 环境 相似 性 ， 且 数据 来 自 一 随机 繁殖 群体 的 未 选择 的 
个 体 ， 那 么 估计 值 的 标准 误 大 约 是 多 大 ? 

(1) k?=0.5, 来自 儿子 对 父亲 的 回归 ; 200 个 父亲 。 

(2) 50.6, 来 自 3 个 后 代 ( 全 同胞 ) 的 平均 值 对 它们 亲本 平均 值 的 问 归 。 

(3) 125Ξ0.4. 来自 大 小 为 5 的 家 系 中 全 同胞 的 相关 。 

(4) A? =0.2, 来 自 20 个 半 同 胞 家 系 中 的 半 同 胞 相关 ， 它 们 之 间 没 有 全 局 胞 。 


[解答 序号 ;138] 


第 11 章 选择 : 工 . 反应 及 其 预测 


至 此 ， 我 们 对 数量 性 状 的 论述 主要 关注 的 是 对 随机 交配 下 生存 的 群体 遗传 特性 的 描 
述 ， 还 没有 考虑 倾向 改变 其 特性 的 那些 影响 ;现在 我 们 必须 考虑 由 育种 者 或 实验 者 行为 所 
引起 的 变化 。 育 种 者 行为 有 两 种 途径 能 改变 群体 的 遗传 特性 : 第 一 是 通过 对 用 作 亲 本 的 个 
体 挑选 ， 这 形成 了 选择 ， 第 二 是 通过 对 亲本 交配 方式 的 控制 ， 这 包括 近 交 和 杂交 。 以 一 种 
形式 或 另 一 种 形式 进行 的 选择 是 家 畜 和 植物 获得 所 有 改良 的 手段 。 因 此 ， 在 这 一 章 中 , 我 
们 开始 考察 数量 遗传 学 最 重要 的 应 用 。 选 择 意味 着 从 “最 好 的 ”个 体 中 育种 ， 无 论 “ 最 好 
的 ”是 什么 。 在 这 方面 ， 数 量 遗 传 学 的 理论 可 以 帮助 的 方法 是 ， 首 先 ， 通 过 表明 如 何 选择 
有 具有 最 好 育种 值 的 个 体 ， 其 次 ， 通 过 预测 结果 ， 以 便 能 对 不 同 的 育种 方案 作 比 较 。 选 择 的 
最 简单 形式 是 根据 它们 自己 的 表 型 值 来 选择 个 体 。 这 是 在 本 章 中 要 考察 的 选择 形式 。 第 
13 章 将 阐明 来 自 亲属 的 信息 即 何 有 助 于 识别 具有 最 好 育种 值 的 个 体 。 在 实验 动物 中 进行 
的 实验 选择 提供 了 研究 数量 性 状 遗 传 学 的 一 种 手段 。 选 择 的 这 个 方面 将 在 下 一 章 中 详 述 。 

在 任 一 实际 的 选择 计划 中 ， 所 用 亲本 的 数目 或 多 或 少 受到 限制 ， 其 结果 是 一 些 近 交 不 
可 避免 地 发 生 了 ， 它 的 影响 添加 到 选择 的 效应 中 。 开 始 ， 都 将 忽略 可 能 有 的 任何 近 交 效 
应 ， 但 后 来 必须 考虑 近 交 效应 。 

选择 的 基本 效应 是 以 第 2 章 中 描述 的 方式 改变 基因 频率 的 列 阵 。 可 是 ， 基 因 频 率 本 身 
的 改变 现在 几乎 完全 是 隐 而 不 见 的 ， 因 为 我 们 无 法 研究 与 一 个 数量 性 状 有 关 的 单个 位 点 。 
因此 ， 可 观察 到 的 选择 效应 主要 局 限于 群体 平均 值 的 改变 。 可 是 ， 让 我 们 采用 一 般 的 术语 
来 稍稍 进一步 地 考察 基因 频率 的 潜在 变化 ，。 

为 了 描述 从 一 个 世代 到 下 一 个 世代 遗传 特性 的 变化 ， 我 们 必须 在 个 体 生命 周期 的 同一 
点 上 来 比较 连续 的 世代 ， 并 且 这 一 点 是 由 年 龄 固定 的 ， 就 在 这 点 上 度量 所 研究 的 性 状 。 最 
常见 的 是 ， 大 约 在 性 成 熟 的 年 龄 度量 性 状 或 在 年 轻 的 成 年 个 体 上 度量 性 状 。 亲 本 的 选择 在 
度量 之 后 进行 ， 这 些 经 选择 的 个 体 之 间 的 基因 频率 不 同 于 它们 在 选择 前 整个 群体 中 的 频 
率 。 如 果 被 选择 个 体 之 间 的 生殖 力 以 及 它们 后 裔 之 间 的 存活 力 没有 差异 ， 那 么 后 裔 世代 中 
的 基因 频率 与 选择 亲本 的 相同 。 这 样 ， 人 工 选择 ， 即 在 亲本 的 选择 中 由 育种 者 行为 引起 的 
选择 ,通过 将 亲本 世代 的 成 年 个 体 分 成 选择 和 淘汰 的 两 组 ， 这 两 组 基因 频率 不 同 ， 由 此 产 
生 了 基因 频率 的 变化 。 自 然 选 择 ， 通 过 亲本 个 体 之 间 生 殖 力 或 其 后 代 之 间 存 活力 的 差异 面 
起 作用 ， 可 能 造成 了 亲本 个 体 和 在 后 诊 世 代 中 被 度量 的 个 体 之 间 基 因 频 率 的 进一步 变化 。 
这 样 选择 在 3 个 阶段 上 可 能 引起 基因 频率 的 变化 : 第 一 是 通过 在 亲 代 成 年 个 体 之 闻 的 人 工 
选择 ; 第 二 是 通过 在 亲 代 成 年 个 体 之 间 生 殖 力 的 自然 差异 ; 第 三 是 通过 于 代 个 体 之 间 存 活 
力 的 自然 差异 。 员 然 生 殖 力 和 存活 力 的 自然 差异 总 是 存在 的 ， 但 它们 不 一 定 总 是 相关 的 ， 
因为 它们 不 一 定 跟 和 数量 性 状 有 关 的 那些 基因 发 生 联系 。 


> a 
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选择 反应 


我 们 主要 感 兴趣 的 由 选择 产生 的 变化 是 群体 平均 值 的 改变 。 这 就 是 选择 反应 ， 用 符号 
RR 表示 ; 它 是 被 选择 亲本 的 后 代 与 选择 前 整个 亲 代 之 间 平 均 表 型 值 的 差异 。 所 采用 的 选择 
度量 是 被 选择 亲本 的 平均 优势 ， 它 被 称 为 选择 差 ， 用 符号 5 表示 。 它 是 选 作 亲 本 的 个 体 
平均 表 型 值 ， 以 偏离 群体 平均 值 的 离 差 表示 ， 群 体 平 铅 值 是 进行 选择 之 前 亲 代 中 所 有 个 体 
的 平均 表 型 值 。 为 了 推导 及 应 和 选择 差 之 同 的 关系 ,让 我 们 设想 一 个 随机 交配 群体 的 两 个 
连续 世代 ， 这 以 草图 的 形式 显示 在 图 11-1 中 。 每 一 个 点 代表 一 对 亲本 和 它们 的 后 毅 ， 根 
据 沿 水 平 轴 度 量 的 中 亲 值 和 沿 垂直 轴 度 量 的 后 裔 平均 值 来 定位 这 些 点 。 原 点 代表 群体 平 多 
值 ， 假 定 它 在 两 代 中 相同 。 侠 线 是 后 商 对 中 亲 值 的 回归 直线 (根据 实际 数据 绘制 的 这 类 图 
解 给 在 图 10-1 中 )。 现 在 让 我 们 认为 对 亲 代 的 一 组 个 体 做 过 选择 的 ， 并 假定 它们 具有 最 高 
的 值 。 这 些 成 对 的 亲本 和 它们 | 的 后 滑 在 图 中 用 实心 圆 点 表示 。 对 亲本 根据 它们 自己 的 表 型 
值 进行 选择 ， 而 不 管 后 痪 或 任何 其 他 亲属 的 值 。 让 $ 代表 这 些 选 择 亲 本 的 平均 表 型 值 ， 
以 偏离 群体 平均 值 的 离 差 形式 表示 。 类 似 地 ， 用 RR 表示 它们 的 后 疹 偏 离 群 体 平均 值 的 平 
HAE. TE 5 就 是 选择 差 ，R 就 是 反应 。 由 十 字 标记 的 点 代表 被 选择 亲本 和 它们 后 疹 
的 平均 值 ， 它 的 预期 位 置 在 所 显示 的 回归 线 上 。 这 样 ， 比 率 R/S 等 于 回归 线 的 斜率 。 因 
此 反应 和 选择 差 之 间 的 关系 由 下 式 给 出 : 

R = bopS [11.1] 
在 上 一 章 我 们 看 到 后 毅 对 中 亲 值 的 回归 等 于 遗传 力 ， 只 要 后 裔 和 亲本 之 间 没 有 非 遗 传 原 因 
引起 的 相似 性 。 对 此 ， 我 们 必须 附加 一 个 条 件 ， 即 应 当 没 有 自然 选择 : 也 就 是 说 ， 生 殖 力 
和 存活 力 与 所 研究 性 状 的 表 型 值 没 有 相关 。 因 此 ， 只 要 这 些 条 件 成 立 ， 那 么 反应 与 选择 差 
的 比率 就 等 于 遗传 力 ， 并 且 反 应 可 由 下 式 给 出 : 

R=h’S [11.2] 

FA [11.2] 表示 的 反应 和 选择 差 之 问 的 关系 直接 来 自 遗 传 力 的 含义 。 在 上 一 章 (等 
A [10.2])， 我 们 注意 到 遗传 力 等 于 个 体育 种 值 对 其 表 型 值 的 回归 。 根 据 定 义 ， 后 裔 与 群 
体 平 均值 的 离 差 就 是 亲本 的 育种 值 ， 因 此 反应 等 于 亲本 的 育种 值 。 这 样 它 表 明 后 裔 的 期 望 
值 可 由 R= h?S 给 出 。 

在 反应 等 式 的 推导 中 ， 设 想 的 情形 有 一 点 与 实际 选择 不 符合 。 我 们 假定 亲 代 个 体 随 机 
交配 ， 随 后 才 实施 选择 。 可 是 实际 上 ， 根 据 个 体 值 而 不 是 中 亲 值 的 选择 在 交配 前 就 实施 
了 。 这 种 情况 的 影响 是 ， 那 些 被 作为 整个 亲本 群体 的 一 部 分 个 体 进行 了 选 型 交配 。 然 而 ， 
选 型 交配 对 中 亲 回 归 几 乎 没有 影响 ， 这 一 点 在 上 一 章 我 们 注意 到 了 ， 因 此 选择 过 程 的 这 种 
特性 可 被 忽略 。 

应 当 提 及 的 另 一 点 涉及 回归 的 线性 问题 。 看 图 11-1 中 它 被 绘制 为 一 条 直线 并 假定 它 
ESA [11.1] 中 是 线性 的 。 在 大 多 数 情况 下 ， 这 个 假设 是 有 理由 的 ， 等 式 [11.1] 对 一 
个 大 致 近似 是 正确 的 。 非 线性 可 由 显 人 性 产生 。 考 虑 图 7-2 将 看 到 如 果 所 有 的 方差 都 是 由 显 
性 的 一 单个 位 点 引起 ， 那 么 育种 值 对 基因 型 值 的 回归 将 是 非 线性 的 。 可 是 ， 与 少数 位 点 相 
比 当 有 更 多 的 位 点 时 ， 基 因 型 值 的 分 布 几乎 是 正 态 的 了 ， 这 一 点 可 从 图 6-1 中 看 出 ， 回 归 
实际 上 是 线性 的 〈Gimeltam ，1986) 。 非 线性 回归 的 讨论 还 可 参见 Roberson (19774). 


人 
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Ena 后 畜 平 均值 对 中 亲 值 绘制 的 图 ， 以 说 明 在 本 文中 解释 的 选择 反应 
反应 的 预测 


这 些 反应 等 式 的 主要 用 途 是 预测 选择 反应 。 让 我 们 更 进 -- 步 地 考虑 要 进行 的 预测 属 
人 性。 首先 ， 很 显然 ， 等 式 [11.1] 不 是 一 种 预测 而 仅仅 是 一 种 猫 述 ， 因 为 直到 已 经 养育 了 
后 高志 代 才 能 度量 亲子 回归 。 可 是 ， 根 据 从 以 前 翰 代 中 获得 的 遗传 力 知 识 ， 等 式 R= hS 
提供 了 预测 的 一 种 方法 。 预 测 中 使 用 的 遗传 力 可 以 通过 任何 方法 例如 同胞 相关 来 估计 ， 而 
不 必 从 亲子 回归 来 估计 。 直 到 亲本 已 选择 之 后 才能 知道 选择 差 5， 但 可 以 预测 它 的 期 望 
值 ， 这 一 点 将 在 下 一 节 解 释 。 下 面 的 例子 说 明 选 择 差 和 选择 反应 的 计算 ， 以 及 根据 等 式 
[11.2] 进行 的 反应 预测 。 


51 11.1 

表 11-1 的 数据 来 自 Clayton，Moris 和 Robertson (1957) st ΑΙ ΜΚ RH ( Drosophila 
melanogaster) LIM) LHRH ES, MERKAR h ΒΙΑ P iT, 
得 出 其 值 为 0.$2， 这 在 例 10.1 中 已 表 述 了 。 选 择 离 刚毛 数 的 亲本 具有 一 个 平均 优势 为 5 
=40.6-35.3=5.3 根 刚毛 。 根 据 等 式 [11.2], ， 预 测 的 反应 是 0.52x5.3=2.8。 观 察 到 的 
反应 是 37.9-35.3=2.6 很 刚毛 。 


表 11-1 黑 腹 果 邵 中 部 刚毛 数 的 选择 实验 结果 








所 有 度量 证 选择 的 R 应 
RASA 348 ana 期 望 值 WPT 
亲 代 35.3 40.6 5.3 2.8 一 
后 代 37.9 一 一 一 


从 原理 上 说 , 反应 的 预测 仅 对 一 个 世代 的 选择 是 有 效 的 。 反 应 取决 于 亲本 被 选择 世代 
中 性 状 的 遗传 力 ， 因 此 严格 地 讲 ， 不 重新 确定 每 一 个 世代 的 遗传 力 ， 以 后 世代 的 反应 就 不 
能 被 硕 测 。 为 什么 预测 遗传 力 会 改变 ， 这 有 两 个 原因 。 首 先 ， 如 果 有 反应 ， 则 基因 闫 率 一 


148 ”数量 遗传 学 导论 


定 会 改变 ， 而 遗传 力 取 决 于 基因 频率 。 这 种 变化 相当 长 时 间 似 乎 不 那么 明显 ， 央 为 基因 频 
率 的 变化 小 ， 除 非 仅 包含 凡 个 位 点 。 其 次 ， 对 亲本 的 选择 减少 了 方差 和 遗传 力 。 这 发 生 在 
早期 世代 中 。 它 将 在 以 后 作 简要 解释 ， 同 时 予以 忽略 。 可 是 ， 遗 传 力 的 这 些 预期 变化 不 
大 ， 实 验 已 经 表明 经 过 几 个 世代 一 一 达到 5. 10 个 世代 或 甚至 更 多 的 世代 ， 反 应 通常 保 
持 ， 儿 乎 没有 变化 。 这 一 点 将 在 本 章 后 面 和 下 一 章 中 给 出 的 选择 反应 图 中 看 到 。 


选择 差 和 选择 强度 


选择 差 可 事先 预测 ， 只 要 两 个 条 件 成 立 ; 被 选 性 状 的 表 型 值 旺 正 态 分 布 以 及 选择 是 截 
断 选 择 。 和 截断 选择 意味 着 严格 按照 由 它们 表 型 值 判断 的 优势 次 序 来 选择 个 体 ， 被 选择 的 个 
体 都 优 于 任何 被 抛弃 的 个 体 。 在 这 些 条 件 下 ， 选 择 差 仅 取决 于 选择 群 中 包括 的 群体 比例 以 
及 性 状 的 表 型 标准 差 。 选 择 差 对 这 两 个 因素 的 依赖 性 在 图 11-2 中 以 图 解 形式 进行 了 说 明 。 
图 显示 了 表 型 值 的 分 布 ， 并 假定 它 是 正 态 的 。 假 定 具有 最 高 值 的 个 体 是 要 选择 的 ， 这 样 分 
布 在 截断 点 处 被 明显 地 分 开 ， 高 于 这 个 值 的 所 有 个 体 被 选择 ， 低 于 这 个 值 的 所 有 个 体 被 淘 
汰 。 每 张 图 中 的 箭头 标 出 了 选择 组 的 平均 值 ，$ 是 选择 差 。 在 图 (a) P, 一 半 的 群体 被 
选择 选择 差 是 相当 小 的 ; 在 图 (4) 中 ， 只 有 20% 的 群体 被 选择 ,选择 差 大 得 多 .在 图 
(ο) 中 ,也 只 有 20% 的 群体 被 选择 ， 但 表示 的 性 状 很 少 有 变异 ， 因 此 选择 差 较 小 。 (c) 
中 标准 差 是 (8) 中 标准 差 的 一 半 ， 选 择 差 也 只 有 G) 的 一 半 大 。 


(δ) (ο) 





4 


---- 


bean 
5 5 5 


4 Er 


1-2 图 用 来 显示 选择 差 $ 如 何 取决 于 被 选择 群体 的 比例 以 及 一 个 正 态 分 布 性 状 的 变异 性 
处 在 阴影 面积 内 的 、 超 出 截断 点 的 所 有 个 体 都 被 选 留 。 在 各 横 坐 标 上 都 标 有 假想 的 度 晤 单位 。 
(a) 50% 被 选 留 标准 差 2 个 单位 ，S = 1.6 个 单位 。 
(b) 20% 被 选 留 ， 标准 差 2 个 单位 ，5 =2.8 个 单位 。 
(ο) 20% 被 选 留 ， MAEM 1 个 单位 : 8 =1.4 个 单位 . 


度量 变异 性 的 标准 差 是 性 状 和 群体 的 一 种 特性 ， 它 规定 了 表 示 反应 的 单位 ， 即 多 少 
BH. OK, AUS. WR RAE op 的 形式 表示 ， 那 么 可 使 选择 反应 一 般 
化 。 这 种 标准 化 的 选择 差 S/ Op 被 称 为 选择 强度 ， 用 符号 i 表示。 于 是 选择 差 是 : 

6- ἰσρ 
等 式 [11.2] 中 的 期 望 反应 变 为 : 
R= ih’op [11.3] 


注意 到 = G4/ Gp， 其 中 0, 是 育种 值 的 标准 差 (加 性 遗传 方差 的 平方 根 )， 我 们 可 以 用 
如 下 形式 书写 这 个 等 式 : 
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R= σι [11.4] 

这 有 时 用 于 不 同 选 择 方法 的 比较 。 
选择 强度 i 仅 取 决 于 选择 样 中 包括 的 群体 比例 ， 并 且 ， 只 要 表 型 值 的 分 布 是 正 态 的 ， 

攻 就 可 从 正 态 分 布 特 性 表 中 被 确定 。 如 果 p 是 选择 的 比例 ， 即 落 在 超过 截断 点 的 群体 比 
例 ，z 是 截断 点 处 纵 坐 标高 度 ， 则 从 正 态 分 布 的 数学 特性 中 得 出 : 

S_;_4 [11.5] 
Op Ρ 
因此 ， 只 要 给 出 选择 的 比例 p， 我 们 就 能 找 出 选择 个 体 的 平均 值 将 超出 群体 平均 值 多 少 个 
标准 差 : 也 就 是 说 ， 选 择 强度 i。 图 11-3 中 的 图 解 显示 了 i 和 p 之 间 的 关系 。 对 于 给 定 ρ 








选择 强度 了 





τν 
τι 
Τικ 
ΤΤΙΤΤΤΤΕ 


0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 


选择 比例 , Ρ (8) 











11-3 选择 强度 与 选择 比例 的 关系 
选择 强度 是 以 表 型 标准 差 为 单位 的 被 选择 个 体 的 平均 离 差 。 上 面 的 -条 曲线 提 的 是 选择 米 白 于 被 度量 个 体 
的 总 数 足 够 大 ;下 面 琴 条 曲线 指 的 是 选择 分 别 采 自 于 总 数 为 20 和 10 个 个 体 的 样本 。 假 定 其 服从 正 态 分 布 。 


值 的 i 值 以 表 的 形式 列 在 附录 表 A 中 。 严 格 地 说 ， 等 式 [11.5] 中 给 出 的 ; 和 ZAKA 
系 仅 适 用 于 大 样本 : 也 就 是 说 ， 当 大 量 的 个 体 被 度量 ， 并 且 选 择 是 在 它们 之 间 进 行 时 。 当 
选择 是 在 小 数目 度量 个 体 中 进行 时 ， 选 择 群 的 平均 离 差 稍微 小 一 些 。 选 择 强度 可 从 排序 数 


Pm ---:- --- μαι ωμωυμμμως. 
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据 的 离 差 表 中 找 出 (Fisher 和 Yates 的 表 XX，1963)。 图 11-3 中 下 面 两 条 曲线 显示 了 当选 
FETE 20 和 10 个 度量 个 体 的 样本 中 进行 时 的 选择 强度 。 附 录 表 B 给 出 了 当选 择 是 在 小 数目 
的 样本 中 进行 时 的 一 些 i 值 。 


例 11.2 

Clayton, Morris 和 Robertson (1957) 通过 研究 果 剖 ( Drosophila) 腹部 刚毛 数 ， 进 行 了 
不 同 选择 强度 下 期 望 和 观察 反应 的 比较 。 首 先 用 3 种 方法 确定 遗传 力 ， 产 生 了 一 综合 估计 
EA 0.52 (AA 10.1)。 刚 毛 数 《两 性 平均 ) 的 标准 差 是 3.35。 选 择 以 4 种 不 同 强度 进行 
了 5 个 世代 ， 包 括 上 选 和 下 选 《 即 增加 和 减少 刚毛 数 )。 在 每 一 种 情形 下 ， 都 选择 WORM 
性 和 20 只 肉 性 作为 亲本 ， 选 择 强度 因 被 选择 的 亲本 原始 数目 不 同 而 变化 ， 这 一 点 显示 在 
表 11-2 的 第 一 栏 。 与 这 些 选 择 比例 相对 应 的 选择 强度 给 出 在 表 的 第 二 栏 。 于 是 从 等 式 
(11.3) 中 可 得 到 期 望 反应 。 例 如 ， 在 最 强烈 的 选择 下 ， 它 的 尺 =1.4x3.35x0.52=2.44。 
观察 反应 给 在 表 的 最 后 两 栏 。 虽 然 它们 并 不 很 精确 地 与 期 望 值 相符 ， 但 它们 表明 了 因 选 择 
强度 降低 使 选择 下 降 而 如 何 引 起 变化 。 


表 11-2 果 赐 腹部 刚毛 数 不 同 选择 强度 下 的 期 望 值 与 观 赛 值 





每 此 代 的 平均 反应 
选择 比例 p 选择 强度 i yai 观察 值 
上 选 下 选 
20/100 = 0.20 1.40 2.44 2.62 1.48 
20/75 = 0,267 1.23 2.14 2.20 1.26 
20/50 = 0.40 0.97 1.65 1.46 0.79 
20/25 = 0.80 0.34 0.59 0.28 ~ 0.08 


等 式 [11.2] 中 的 选择 差 $ 和 等 式 [11.3] 中 的 选择 强度 i 指 所 用 全 部 亲本 的 平均 优 
势 。 当 应 用 雄 福 和 雌性 时 ， 对 其 选择 的 数量 可 以 不 同 。 例 如 ， 一 些 性 状 仅 在 一 个 性 别 上 能 
度量 ， 因 此 对 另 一 个 性 别 便 不 能 进行 选择 。 如 果 对 雄 竹 和 峻 性 所 做 的 选择 不 同 ， 则 所 采用 
的 5 或; 值 是 两 个 性 别 的 未 加 权 平 均值 ， 即 : 


5= 方 (Sn+ S) [11.60] 
或 i= (in t ip) [11.65] 
lO, UR FU REEEMT BORE, IBA 5-15, WARM R= Σο BEERS κ’ 是 
后 裔 对 单个 亲本 的 回归 ， 那 么 这 便 能 与 等 式 [11.1] 联系 起 来 。 用 作 亲本 的 性 别 数量 也 可 


能 不 同 。 于 是 ，$ 或 i 的 值 仍 由 等 式 [11.6] 给 出 ， 因 为 后 裔 中 的 一 半 基 因 来 自 亲 本 的 每 
一 个 性 别 ， 而 不 管 其 数量 多 少 。 


反应 的 改良 


育种 者 用 来 改良 反应 速度 的 方法 可 从 等 式 R =i Op 中 看 出 来 。 表 型 标准 差 Ge 仅仅 
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指定 了 度量 的 单位 。 通 过 注意 饲养 和 管理 技术 来 减少 环境 变异 、 当 多 次 度量 可 能 时 通过 多 
次 度量 、 以 及 在 小 范围 内 通过 上 一 章 所 解释 的 选 型 交配 都 能 够 提高 遗传 力 。 初 看 起 来 ， 增 
加 选择 强度 似乎 是 改良 反应 的 一 种 容易 进行 的 方法 ， 但 有 两 个 因素 限制 着 育种 老 应 用 这 种 
方法 的 作为 。 首 先 ， 生 物体 的 繁殖 速度 限制 了 选择 强度 ， 因 为 用 于 育种 的 选择 比例 决 不 能 
低 于 更 新 所 需 的 比例 。 也 就 是 说 ， 更 新 每 一 对 亲本 平均 需要 两 个 个 体 。 因 此 生物 体 越 多 
产 ， 可 运用 的 选择 就 越 强烈 。 如 果 雄 性 和 一 头 以 上 的 上 峻 性 交配 ， 则 雄性 比 峻 性 具有 更 多 的 
后 裔 ， 同 时 对 雄性 的 选择 比 对 雌性 的 强 。 例 如 ,假定 每 一 个 雄性 配 10 个 肉 性 ， BE 
性 平均 有 5 个 女儿 。 为 了 供 肉 性 的 更 新 用 ， 对 肉 性 的 选择 比例 不 能 低 于 1/5， 但 雄性 平均 
A 50 个 儿子 ， 则 允许 选择 1/50 来 更 新 雄性 。 在 这 种 情形 下 ， 选 择 强 度 的 上 限 对 雌性 将 是 
if=1.40， 对 雄性 刘 为 in=2.42, WR [11.65] 给 出 一 净 强 度 为 ;= 1.91。 限 制 选择 强 
度 的 第 二 个 因素 是 群体 大 小 和 近 交 的 结果 。 近 交 几 乎 总 是 降低 繁殖 适合 度 以 及 与 它 相关 的 
性 状 ， 这 一 点 将 在 第 14 章 中 解释 。 因 此 当 近 交 训 退 与 来 自选 择 的 增益 相抵 消 时 ， 用 作 亲 
本 的 数目 必须 大 到 足以 保持 这 种 近 交 衰退 到 一 个 可 接受 的 水 平 。 例 如 ， 在 实验 工作 中 ， 人 
们 可 能 决定 使 用 不 少 于 10 或 20 对 的 亲本 。 当 用 这 种 方式 所 使 用 的 亲本 数 被 固定 时 ， 只 有 
通过 对 选 作 亲 本 的 个 体 做 更 多 数目 的 度量 才能 提高 选择 强度 。 

世代 间隔 ”对 于 选择 的 有 效 后 代数 不 仅 取 决 于 亲本 的 繁殖 速度 ， 而 且 在 很 多 生物 中 取 
决 填 育种 者 进行 选择 之 前 他 愿意 等 待 多 久 。 每 单位 时 间 的 进展 通常 比 氨 今 所 叙述 的 每 世代 
的 进展 更 重要 。 因 此 在 计算 选择 反 疫 中 世代 间 的 时 间 间 隔 是 一 个 重要 的 因素 。 育 种 者 通过 
等 待 在 他 进行 选择 之 前 养育 更 多 的 后 帘 ， 便 能 够 提高 选择 强度 和 每 世代 的 反应 ， 但 这 样 做 
则 不 可 避免 地 增加 了 世代 间隔 ， 直 此 可 能 降低 了 每 单位 时 间 的 反 新 。 因 此 在 选择 强度 和 世 
代 间 踊 之 间 存 在 利害 冲突 ， 必 须 在 这 两 者 之 赣 找 到 最 佳 的 折 宙 方案。 增加 后 代数 将 至 一 定 
量 ， 超 过 此 量 将 不 再 有 益 。 后 代 的 最 适宜 数 旭 不 能 用 一 般 的 方式 来 表述 ， 每 一 种 情形 必须 
根据 它 的 特定 环境 条 件 来 计算 。 

在 计算 任何 选择 方案 下 的 世代 间 晕 过 程 中 ， 必 须 区 分 不 连续 的 和 重 释 的 世代 。 当 世代 
不 连续 时 ， 后 代 一 直 被 饲养 到 最 后 出 生 的 成 熟 为 止 ; 然后 进行 选择 ， 中 选 个 体 在 大 约 同一 
时 间 全 都 交配 。 世 代 间 踊 是 连续 世代 中 进行 交配 之 间 的 间隔 。 当 世代 重合 时 ， 由 中选 后 代 
对 亲本 进行 更 新 ， 或 多 或 少 是 一 个 连续 的 过 程 ， 中 选 后 代 一 经 成 熟 即 行 交 配 。 人 世代 间隔 可 
计算 为 亲本 的 中 选 后 代 出 生 时 双亲 的 平均 年 龄 。 问 题 是 要 找到 淘汰 亲本 的 最 适宜 年 龄 。 下 
面 的 例 11.3 说 明 世 代 不 连续 以 及 世代 重 又 时 最 适宜 的 计算 方法 。 当 使 用 的 雄 亲 比 肉 亲 少 
时 ,雄性 和 上 肉 性 的 世代 间隔 OL, A Ly 必须 像 选择 强度 in Mi; 一样 区 分 开 来 。 比 率 
Cin + ip) ha + 上) 不 得 不 最 大 化 后 是 多 少 。Ollivier (1974) 解释 了 这 个 答案 ， 能 在 给 出 主 
要 家 畜 的 答案 图 解 中 找到 它 。 有 时 ， 很 据 雄 性 和 上 肉 性 亲本 是 否 被 用 来 产生 儿 于 或 女儿 ， 有 
必 蔓 区 分 4 种 选择 强度 和 世代 间隔 。 于 是 整个 的 比率 1,1, BRITA D/L, Hep i fea 
个 强度 的 和 ， 了 工 是 4 个 世代 间隔 的 和 《〈Rendel 和 Robertson，1950)。 


ΒΙ 11.3 

让 我 们 假定 对 小 鼠 的 某 一 性 状 进 行 选择 ， 每 单位 时 间 进 展 的 速度 是 目标 。 问 题 是 : 应 
SARSI? 为 了 求 出 产生 最 大 进展 速度 的 帘 数 ， 我 们 必须 求 出 选择 强度 和 世代 间隔 。 
然后 两 者 的 比率 将 给 出 相对 速度 。 通 过 到 以 遗传 力 和 标准 差 可 以 获得 实际 的 速度 ， 但 这 些 
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因素 将 被 假定 与 饲养 的 富 数 是 独立 的 。 对 每 周 进展 的 期 望 速度 的 比较 列 在 表 11-3。 对 两 
个 不 同 的 平均 宽大 小 进行 了 比较 意味 着 对 每 窜 人 饲养 的 幼 户 进 行 了 比较 。 假 定 被 选择 的 性 状 
在 性 成 热 前 可 度量 ， 并 且 是 父母 9 周 岭 对 第 一 窝 出 生 了 ， 紧 接着 以 4 周 的 间隔 出 生 随 后 的 
一 帘 。 也 假定 群体 足够 大 ， 在 计算 选择 强度 中 可 作为 一 个 大 样本 来 处 理 ， 还 假定 选择 了 相 
等 数目 的 雄性 和 难 性 。 

世代 闻 了 两 取决 于 选择 和 交配 的 过 程 。 考 虑 两 种 不 同 的 过 程 。 首 先 ， 选 择 被 推迟 直到 所 
有 的 宽 都 被 度量 为 止 。 然 后 所 有 中 选 的 小 所 在 同一 时 间 交 配 ， 世 代 是 不 连续 的 。 列 在 表 中 
卫 项 下 的 世代 间隔 是 被 饲养 的 最 后 一 帘 出 生 对 父母 的 年 龄 。 对 实验 室 实 验 这 是 实际 的 方 
法 。 其 次 ， 所 需要 的 小 妃 从 饲养 的 所 有 窝 中 等 量 地 选择 出 来 。 例 如 ， 如 果 饲 养 了 两 窝 ， 从 
第 一 窜 中 选择 每 帘 一 个 ， 从 第 二 窝 中 选择 每 窝 一个， 使 得 每 一 家 系 的 总 数 为 2 个。 如果 总 
数 很 大 ， 选 择 强度 与 第 一 种 过 程 的 相同 。 中 选 的 小 农 一 成 熟 就 交配 ， 因 此 世代 是 重 登 的 。 
列 在 表 中 工 项 下 的 世代 间隔 ， 是 其 富 伍 鼠 出 生 时 父母 的 平均 年 龄 。 这 种 过 程 对 实际 育种 
方案 更 实际 。 

最 适宜 的 窜 数 由 比率 i/ 工 或 i/ 工 的 最 大 值 来 表示 。 根 据 宽大 小 和 过 程 ， 它 有 所 变化 。 
对 第 一 种 过 程 ， 如 果 每 帘 饲 养 6 只 幼 和 所， 则 仅 饲 养 一 窝 就 可 获得 最 大 反应 速度 ; 如 果 人 饲养 
4 只 幼 筷 ,等待 第 二 帘 是 值得 的 ， 但 等 待 第 三 帘 就 不 值得 了 。 对 于 第 二 种 过 程 ， 如 果 人 饲养 
σσ, ΝΑΣΑ ΕΛΑ: 如 果 人 饲养 4 只 幼 自 ， 当 亲本 在 其 第 二 帘 或 第 
三 帘 之 后 被 淘汰 对 , 讲 展 的 速度 是 相同 的 。 这 些 结论 如 果 没 有 表 中 显示 的 计算 是 很 难 猜 得 
出 来 的 。 


表 11-3 单位 时 间 进 展 的 期 望 速度 








9 n=6 n=4 

N L L = = 
P i ι΄. i/k Ρ i 11, iL 

1 9 9 0.333 1.10 0.122 0.122 0.500 0.80 0.089 0.089 

2 13 Η 0.167 1.50 0.115 0. 136 0.250 1.27 0.098 9.115 

3 17 13 0.111 1.71 0.101 0.132 0.167 1.50 0.088 0.115 

4 21 15 0.083 1.85 0.088 0.123 0.125 1.65 0.079 0.110 

a= BRAM AH. 

N= 饲养 的 窝 数 。 


L= 用 周 表示 的 到 最 后 一 窝 的 世代 间隔 。 
三 = 所 有 赛 的 平均 世代 间隔 (EX). 
p= 选择 的 比例 。 

:= 选择 强度 。 

反应 的 度量 


进行 了 一 代 或 多 代 选 择 时 ， 有 关 实 际 获得 反应 的 度量 引出 几 个 问题 。 这 些 是 方法 而 不 
是 原理 的 问题 ， 将 仅 作 简要 地 讨论 。 


世代 平均 值 的 变 弄 性 
第 一 个 问题 由 世代 平均 值 的 变异 性 引起 。 对 任何 一 个 选择 图 解 的 检查 看 到 世代 平均 值 
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不 是 以 -种 简单 有 规则 的 形式 向 前 进展 ， 而 是 无 规律 地 上 且 多 少 有 点 剧烈 地 波动 着 .世代 平 
均值 之 间 这 种 变异 的 结果 是 ， 在 进行 若干 代 选 拼 之 前 ， 对 选择 反应 很 难 做 到 任何 准确 度 要 
求 的 度量 。 于 是 每 世代 平均 反应 的 最 好 度量 ， 可 从 与 世代 平均 值 吻合 的 回归 直线 的 斜率 中 
获得 ， 就 像 下 面 例子 说 明 的 那样 ， 假 定 真实 反应 在 这 一 时 期 内 是 稳定 不 变 的 。 


例 11.4 
图 11-4 显示 了 对 小 扎 体 重 双向 选择 1 个 世代 的 结果 (Falconer, 1953). “Lik” $ 
“下 选 ” 系 群 分 别 显示 在 左 图 中 ,两 者 之 间 的 歧化 显示 在 右 图 中 。 对 观察 到 的 世代 平均 值 
配合 了 线性 回归 直线 。( 选 择 的 第 一 世代 没有 考虑 ， 因 为 选择 方法 不 同 。) 每 世代 平均 反应 
的 估计 和 值 以 及 它们 的 标准 误 如 下 : 
hit 0.27 + 0.050 
下 选 0.62+0.046 
歧化 选择 0.88 + 0.036 
向 上 和 向 下 选择 反应 之 间 的 差异 将 在 下 一 章 讨论 。 


世代 平均 值 变异 的 原因 将 在 下 一 章 中 给 予 更 全 面 地 考虑 。 这 里 我 们 简单 地 指出 原因 是 
伟 么 以 及 考虑 做 什么 可 以 减少 世代 间 反 应 的 这 种 变异 。 变 异 的 原因 是 : 随机 遗传 漂 变 、 在 
估计 世代 平均 值 过 程 中 的 抽样 误差 、 选 择 差 的 差异 以 及 环境 因素 . 由 随机 漂 变 和 抽样 误差 
引起 的 变异 只 有 通过 增加 选择 和 度量 的 数目 才能 降低 。 选 择 差 的 差异 可 以 采用 在 下 一 节 中 
说 明 的 方法 来 减少 。 世 代 间 环境 差异 可 由 很 多 原因 如 气候 、 营 养 和 一 般 管理 等 引起 。 从 反 
应 速度 的 评估 中 消除 环境 波动 的 明显 方法 是 维持 一 个 未 经 选择 的 对 照 群 体 。 根 据 环 境 差异 
对 选择 群体 和 对 照 群 体 有 同样 影响 的 假设 ， 它 们 之 间 的 差异 估计 了 由 选择 造成 的 遗传 改 
良 。 可 是 ， 对 照 群体 的 使 用 并 不 总 是 能 改善 反应 估计 的 精确 度 。 两 个 群体 都 受到 随机 漂 变 
和 抽样 误差 的 制约 ， 两 个 系 之 间 差 异 的 抽样 方差 是 每 一 个 系 各 自 抽 样 方差 的 和 。 而且， 实 
验 规 模 通 常 受 有 效 设施 的 限制 ， 这 样 ， 对 照 群体 的 使 用 就 需要 减少 选择 系 的 群体 大 小 。 如 
果 选 择 系 和 对 照 群体 两 者 都 只 有 -单个 选择 系 烙 体 大 小 的 一 半 大 ， 那 么 ， 按 与 对 照 群体 的 
离 差 度量 ， 对 照 群 体 的 使 用 会 使 反应 的 抽样 方差 扩大 4 倍 ， 因 此 标准 误 扩 大 两 倍 ， 准 确 度 
的 这 种 损失 可 能 抵消 了 来 自 消除 环境 差异 的 增益 。 如 果 对 照 不 是 一 个 未 经 选择 的 群体 而 是 
一 个 在 相反 方向 上 选择 的 群体 ， 那 么 ， 按 所 用 对 照度 量 的 反应 的 相对 准确 度 能 有 改善 。 这 
被 称 为 双向 或 分 歧 选 择 ， 在 图 11-4 中 进行 了 说 明 。 每 一 个 选择 系 对 另 一 个 系 起 到 “对 照 ” 
的 作用 ， 反 应 为 陋 个 系 之 辐 的 歧化 度 所 度量 。 从 图 11-4 中 清楚 看 到 遂 过 这 种 方法 消除 了 
世代 间 的 一 些 变 异 。 在 世代 间 缺 乏 环境 差异 的 情况 下 ， 相 对 于 反应 大 小 而 言 ， 精 确 度 与 全 
部 设备 条 件 相同 时 用 单个 系 度量 的 精确 度 是 一 样 的 。 其 理由 是 两 个 系 之 间 差 异 的 标准 误 加 
们 了， 正如 上 面 所 解释 的 ， 但 选择 上 反应 也 近似 如 倍 了 ， 因 为 选择 了 两 个 系 。 可 是 ， 由 于 实 
践 上 的 原因 ， 如 果 人 们 仅 对 一 个 方向 上 的 变化 感 兴趣 ， 则 一 个 未 选择 对 照 群体 要 比 双 向 选 
择 更 好 ， 因 为 两 个 方向 上 的 反应 不 总 是 相等 的 ， 这 一 点 将 在 下 一 章 讨 论 。 

环境 的 随机 变化 降低 了 反应 被 估计 的 精确 度 ， 但 它们 不 影响 估计 值 。 环 境 的 趋向 ， 即 
随时 间 的 渐进 性 变化 ， 会 引起 一 个 更 严重 的 困难 ， 因 为 看 起 来 像 是 选择 反应 实际 上 却 是 由 
环境 趋向 引起 的 。 这 造成 难于 评估 在 改良 家 畜 和 植物 上 选择 的 效果 ， 因 为 没有 对 照 ， 就 没 


“154 数量 遗传 学 导论 


有 一 种 可 靠 的 方法 来 决定 多 少 改良 是 由 选择 引起 的 ， 又 有 和 多少 改良 是 由 改进 的 管理 引起 
的 。 可 是 ， 像 家 畜 那 样 ， 当 世代 重 释 时 ， 根 据 不 同 世代 的 同一 年 龄 个 体 之 问 的 比较 ， 没 有 
未 选择 对 照 群 体 也 能 评估 遗传 改良 (W. Smith，1962)。 有 关 反 应 度量 和 对 照 使 用 的 详细 考 
察 ， 见 Hill (1972a) 和 Muir (1986)。Hil (19729) 综述 了 有 关 对 照 有 用 性 的 实验 证 据 。 


世代 平均 值 ,Z 
8 


16 2 
14 0 


世 代 


图 11-4 对 小 妇 6 周 龄 体重 的 双向 选择 
两 个 系 各 自 的 反应 显示 在 左 图 。 歧 化 ， 即 上 选 和 下 选 系 之 则 的 差异 显示 在 右 图 。 
FLA 11.4 (根据 Faleoner，1953)， 


Am FLARE 


在 实验 选择 中 ,必须 度量 选择 差 和 选择 反应 ， 因 为 从 遗传 学 的 观点 来 看 ， 人 们 感 兴趣 
的 不 仅仅 是 反应 自己 ， 而 正 是 两 者 之 间 的 关系 。 我 们 必须 区 分 期 望 的 和 有 效 的 选择 差 ， 因 
为 实践 中 单个 亲本 对 后 代 的 贡献 不 等 。 生 殖 力 的 差异 总 是 存在 的 ， 因 此 一 些 亲 本 比 其 他 亲 
本 贡献 更 多 的 后 代 。 为 了 获得 选择 差 的 度量 ， 它 与 从 后 高 世代 均值 中 观察 所 得 的 反应 有 
关 ， 因 此 ， 我 们 必须 根据 被 度量 的 后 代数 对 亲本 的 离 差 进行 加 权 。 如 同 本 章 开头 时 所 下 的 
定义 ， 期 望 选 择 差 是 亲本 表 型 离 差 的 简单 平均 ; 有效 选择 差 是 亲本 的 加 权 平 均 离 差 ， 分 配 
给 每 一 个 亲本 或 每 对 亲本 的 权重 是 亲本 对 在 下 一 世代 中 被 度量 个 体 的 贡献 比例 。 

选择 差 的 权重 计 人 了 很 大 一 部 分 自然 选择 的 效应 。 如 果 生 殖 力 差异 与 亲本 被 选择 性 状 
的 表 型 值 有 关 ， 那 么 这 种 自然 选择 要 么 有 助 于 要 么 有 碍 于 人 工 选 择 。 例 如 ， 如 果 较 极端 的 
表 型 生殖 力 较 低 ， 或 者 更 经 常 的 不 生育 ， 那 么 自然 选择 对 人 工 选择 起 不 利 作 用 。 通 过 加 权 
选择 差 ， 我 们 一 起 度量 了 自然 和 人 工 选择 的 联合 效应 。 因 此 有 效 〈 即 加 权 ) 选择 差 与 期 望 
选择 差 的 比较 可 用 来 发 现 自然 选择 是 否 在 起 作用 。 


81.5 

图 11-4 显示 的 小 鼠 实 验 在 上 选 方向 进行 了 30 个 世代 ， 在 下 选 方向 进行 了 24 ΝΑ 
( 见 Falconer，1955)。 在 表 11-4 F, HAAA PAK (mh) IZ (未 加 权 ) 的 选择 差 
进行 了 比较 。 选 择 的 时 期 分 成 两 个 部 分 ， 比 较 在 每 一 部 分 单独 进行 。 在 向 上 选择 的 整个 时 
期 内 ， 有 效 和 期 望 选择 差 之 间 实 际 上 没有 差异 ， 我 们 能 得 出 结论 自然 选择 作为 影响 反应 的 


mw “一 一 一 一 一 一 ------ 


第 11 章 选择 : 1 反应 及 其 预测 155 


一 个 因素 是 不 重要 的 。 可 是 ， 在 向 下 选择 系 中 的 情形 就 不 同 了 ， 有 效 选择 差 低 于 期 望 选 择 
Žž, 尤其 是 在 第 二 时 期 里 。 从 这 里 我 们 可 以 得 出 结论 ， 自 然 选 择 起 的 作用 有 利于 体重 大 的 
家 系 ， 因 此 阻碍 人 工 选择 ， 降 低 了 获得 的 反应 ， 尤 其 是 在 实验 的 后 期 中 。 自 然 选择 对 体重 
小 的 家 系 起 作用 的 主要 方式 是 通过 生殖 力 ， 较 小 的 小 鼠 其 窝 中 倾向 于 具有 较 少 的 幼 鼠 ， 且 
更 经 常 不 育 ， 因 此 最 小 的 被 选择 亲本 由 较 少 的 被 度量 后 代 所 代表 。 还 有 另 一 种 方法 可 使 有 
效 选择 差 减 少 ， 它 在 形式 上 等 价 于 自然 选择 。 较 小 的 小 咎 比较 大 的 小 鼠 倾 向 于 更 有 反应 性 
和 易 受 惊 ， 很 小 的 小 刀 在 换 第 期 间 经 常 逃 跑 和 丢失 。 在 它们 繁殖 之 前 用 这 种 方式 丢失 的 小 
扎 ， 表 明 是 中 选 小 所 中 最 小 的 。 


表 11-4 不 同 选择 方向 下 每 世代 的 选择 差 








AA 世代 数 .. BRER (a) p 
ΒΗ ΜΗ 有 效 值 有 效 值 /期 望 值 
Ei 1 ~22 1.39 1.36 0.98 
23 ~ 30 1.08 1.09 1.01 
下 选 1~18 1.03 0.96 0.93 


19 ~ 24 0.82 0.70 0.86 


选择 差 的 权重 没有 计 和 人 自然 选择 的 全 部 效应 ， 因 为 它 没有 容纳 后 毅 间 存活 力 的 任何 差 
异 ， 而 这 种 差异 与 它们 的 表 卉 值 有 关 。 

现实 遗传 力 

正如 图 11-4 所 示 ， 每 个 世代 的 反应 ,描述 了 什么 会 发 生 ， 但 它 没有 考虑 被 应 用 的 选 
择 的 大 小 。 因 此 需要 一 种 方法 来 揭示 反应 如 何 与 选择 差 有 关 。 采 用 下 面 的 方法 ， 通 过 将 反 
应 表达 为 选择 差 的 一 种 比例 ， 即 比率 R/S 可 以 做 到 这 一 点 。 总 均值 以 累积 的 选择 差 为 背 
景 绘制 成 图 。 也 就 是 说 ， 经 适当 加 权 的 选择 差 对 连续 世代 求 和 ， 以 便 给 出 对 讨论 中 的 那个 
世代 所 施加 的 总 选择 。 用 这 种 方法 绘制 的 反应 在 图 11-5 中 进行 了 说 明 。 这 样 ， 对 这 些 点 
配合 的 回归 直线 斜率 给 出 了 比率 R/S 的 平均 值 。 

选择 反应 可 用 作 估 计 基 础 群体 遗传 力 的 一 种 方法 ， 因 为 比率 R/S 的 期 望 值 就 是 遗传 
力 ， 对 等 式 [11.2] 重新 整理 ， 有 : 


2_£ 
h =g [11.7] 


用 这 种 方法 估计 的 遗传 力 被 称 为 现实 遗传 力 (realized heritability ) ， 因 为 它 是 反应 的 一 
个 基本 描述 ， 由 于 下 询 几 个 原因 ， 它 不 提供 基础 群体 遗传 力 的 有 效 估计 值 。 首 先 ， 具有 高 
遗传 力 性 状 的 反应 在 第 一 世代 选择 之 后 预计 有 点 下 降 ， 这 样 第 一 世代 之 后 的 现实 选 传 力 将 
低估 基础 群体 的 遗传 力 ， 将 在 本 章 最 后 解释 其 原因 。 其 次 ， 如 果 存 在 由 环境 趋势 或 近 交 衰 
退 引 起 的 系统 变化 ， 这 些 将 包括 在 反应 中 ， 除 非 通 过 与 对 照 群体 的 比较 来 消除 它们 。 由 随 
机 漂 变 引起 的 变化 也 和 反应 混杂 在 一 起 。 下 一 章 将 讨论 的 随机 漂 变 的 效应 经 验 上 只 能 通过 
重复 选择 来 评估 。 图 11-5 提供 了 现实 遗传 力 被 其 他 因素 干扰 的 一 个 明显 的 例子 。 在 两 个 
方向 上 的 选择 产生 了 很 不 同 的 现实 遗传 力 ; 每 一 个 都 是 反应 的 一 个 有 效 描述 ， 但 它们 两 个 
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都 不 是 基础 群体 遗传 力 的 有 效 估计 值 。 两 个 方向 上 反应 不 同 的 原因 也 将 在 下 - - 章 讨论 。 基 
础 群体 中 遗传 力 的 无 偏 合计 值 可 通过 REML 从 选 拌 反应 中 获得 ，REML 使 用 来 自选 择 反 应 
以 及 每 一 世代 内 和 世代 间 所 有 个 体 之 间 遗 传 关系 的 信息 (例如 ，Meyer 和 Hil，1991)。 
REML 是 估计 现实 遗传 力 的 最 好 方法 ， 因 为 它 考虑 了 漂 变 和 选择 。 





0 2 4 6 8 10 12 1 16 18 20 22 24 26 28 30 
选 ΒΕ 
图 11-5 对 小 姐 6 周 龄 体重 的 双向 选择 。 世 代 平 均值 以 黑 积 的 选择 差 为 背景 绘制 成 图 ， 正 如 


正文 中 所 解释 的 那样 。 对 这 些 点 配合 的 可 归 直线 斜率 度量 了 现实 遗传 力 ， 对 向 上 选择 它 是 
0.175， 对 向 下 选择 它 是 0.518 (根据 Falconer, 1954) 


母体 效应 


第 9 章 描述 了 作为 母亲 和 后 代 间 相似 性 一 种 来 源 的 母体 效应 。 母 体 效 应 可 导致 不 规则 
的 选择 反应 ， 这 些 反 应 比 没有 母体 效应 时 预测 的 要 大 一 些 或 小 一 些 ， 它 们 甚至 可 以 导致 反 
应 走 问 “错误 ”的 方向 或 者 适应 失调 (maladaptive) (Kirkpatrick 和 Lande，1989)。 一 个 性 
状 在 “错误 ”方向 起 反应 的 例子 是 小 鼠 的 窝 产 仔 数 (Falconer, 1960a, 19655). 55 Βὲ RRR 
选择 具有 大 帘 时 ， 它 们 的 后 毅 在 这 些 大 窜 中 被 哺乳 不 得 不 和 较 大 数 日 的 窝 同 伴 分 享 乳汁 。 
因此 ， 后 裔 生长 更 慢 ， 比 成 年 个 体 要 小 。 较 小 的 鼠 倾向 产生 较 小 的 窝 产 仔 数 ， 因 此 这 种 母 
体 效应 在 与 选择 相反 的 方向 上 起 作用 。 在 这 种 双向 实验 中 ， 与 向 下 选择 的 系 相 比 ， 向 上 选 
择 的 系 在 第 一 和 第 二 代 有 较 小 的 窝 仔 数 。 

如 果 人 性 状 受制 于 母体 效应 ， 则 在 对 选择 反应 做 可 靠 预测 之 前 或 来 自 观察 反应 中 的 遗传 
力 估计 值 能 被 信赖 之 前 ， 对 母体 效应 的 详细 了 解 是 需要 的 。 


人 工 选择 下 基因 频率 的 变化 


在 本 章 一 开始 就 指出 ， 由 选择 引起 的 群体 平均 值 的 改变 是 通过 影响 被 选 性 状 位 点 上 的 
基因 频率 变化 实现 的 。 但 因为 位 点 的 效应 不 能 被 单个 识别 ， 所 以 实践 中 无 法 追踪 基因 频率 
的 变化 。 可 是 ,推导 将 作用 于 单个 位 点 的 选择 强度 i 和 选择 系数 关联 起 来 的 近似 表达 式 
是 可 能 的 。 于 是 通过 将 适当 的 ， 值 代 人 第 2 章 给 出 的 公式 中 ， 可 以 找到 基因 频率 的 近似 
变化 。 


一 
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一 个 数量 性 状 的 选择 对 相关 位 点 上 该 性 状 的 影响 可 以 用 图 11-6 说 明 的 方式 来 图 示 。 
这 指 的 是 具有 两 个 等 位 基因 的 一 个 位 点 ， 仅 表示 了 两 个 纯 合 基因 型 ΛιΑι 和 AA RAE 
因 型 的 位 置 将 在 以 后 考虑 。 两 个 基因 型 具有 相等 的 频率 ， 但 这 对 于 论证 并 非 必需 。 采 用 先 
前 几 章 的 符号 ( 见 图 7-1), 纯 合 基因 型 其 平均 表 型 值 相差 24 个 度量 单位 。 描 绘 了 每 一 个 
基因 型 内 表 型 值 的 分 布 ， 这 种 变异 由 其 他 位 点 引起 ， 也 由 环境 原因 引起 。 假 定 两 个 分 布 者 
是 正 态 的 ， 并 且 每 一 个 基因 型 内 方差 都 是 相同 的 。 实 心 垂直 线 表示 截断 点 ， 位 于 其 右边 的 
两 个 基因 型 的 所 有 个 体 都 被 选择 。 


Ashe Ar Ay 


+- 
28 


28 
图 11-6 对 相关 的 一 个 位 点 上 起 作用 的 一 个 数量 性 状 的 选择 


通过 找 出 两 种 基因 型 的 相对 适合 度 ， 即 选择 全 程 中 存活 的 相对 比例 ， 可 以 推导 出 选择 
系数 。 假 定 p 是 存活 的 AA, 的 比例 ， 企 图 中 由 阴影 表示 。 现 人 在 设想 截断 点 移动 2a 个 单 
位 ， 正 如 虚线 所 示 ， 这 样 相 同比 例 p 被 这 个 新 截断 点 从 ΑΛΑ; 基因 型 中 切 掉 了 。 实 际 上 被 
选择 的 Α.Α. 基因 型 的 比例 是 p 减 去 位 于 两 条 截断 直线 之 间 的 部 分 。 只 要 两 种 基因 型 之 间 
的 分 离 即 2a 相对 于 标准 差 很 小 ， 那 么 在 两 条 截断 直线 之 间 的 A,A 曲线 的 面积 就 是 2az， 
其 中 α 是 纵 坐 标的 高 度 。 与 这 个 面积 相对 应 的 AoA> 基因 型 的 比例 是 2az/ 0p, HP op 是 
表 型 标准 差 。 根 据 等 式 [11.5]，z = 如 ， 因 此 实际 被 选择 的 AA, 的 比例 是 p - 2αφ/ ap = 


p (1-2ai/ 0p)s 在 第 2 章 ， 选择 系数 指 的 是 选择 不 利 的 基因 型 下 降 的 适合 度 ， 这 里 它 是 
Azhz。 椒 利于 Α.Α, 的 选择 系数 可 从 它 的 相对 适合 度 中 效 得 ， 结 果 如 下 : 
AoA, 的 适合 度 pA - 2ai/a,) 
1- := AA 的 适合 度 = p 
从 中 ， 不 利于 Α.Α. 的 选择 系数 可 变 成 ; 


sau (近似 ) [11.8] 





Φ 
虽然 在 它 的 推导 过 程 中 只 考虑 了 两 种 基因 型 ， 但 这 种 关系 对 任何 程度 的 显 性 都 是 有 效 的 。 
如 果 Αι 完全 显 性 ， 则 杂 合 子 包 括 在 AA 基因 型 内 ， 并 且 ， 如 果 Αι 完全 隐 性 ， 则 杂 合 子 
包括 在 AA 内 。 在 上 述 任 一 种 情形 下 ， 基 因 频 率 的 改变 由 等 式 [2.8] 近似 给 出 ， 它 是 
Aq = ~ sq’ 《1-9), 其 中 4g 是 A 的 频率 。 如 果 无 显 性 ， 则 对 杂 合 子 起 作用 的 选择 系数 在 第 


158 ”数量 遗传 学 导论 κ 
2 章 中 被 定义 为 二 *。Ai As HAA 之 间 平 均值 的 差异 是 。， 等 价 于 等 式 [1.8] 的 关系 是 
σος io/a， 它 与 等 式 [11.8] 是 相同 的 。 因 此 通过 将 等 式 [11.8] 中 的 ， 代 入 等 式 


[2.7] 可 以 获得 基因 频率 的 变化 ， 它 是 Ag = -+y (1-q)ə Latter (1965) 检查 了 等 式 
(11.8) 为 s 提供 一 个 合理 的 近似 全 的 条 件 ， 更 -- 般 性 的 推导 由 Kimura 和 Crow (1978) 
给 出 。 

等 式 [11.8] 指出 了 表示 选择 强度 的 两 种 方法 〈 即 通过 选择 强度 和 选择 系数 ) 是 如 何 
互相 关联 的 。 一 个 数 其 性 状 平均 值 的 变化 可 以 用 两 种 相对 应 的 方法 推导 ， 两 种 推导 的 等 价 
性 为 等 式 [11,8] RET RR. Ms MAg 中 可 以 推导 出 平均 值 的 变化 ， 结 果 如 下 。 考 虑 
无 显 性 的 一 单个 位 点 。 根 据 等 式 17.2], BA d = 0 的 平均 值 是 M = a(p-9)= 
af1-29), 其 中 9 是 起 始 基 因 频 率 。 平 均值 的 变化 是 AM= α(1 -29ι) - a(1-2¢) ,其 中 gy 
是 新 的 基因 频率 。 这 可 以 简化 成 AM = - 2aAg。 将 来 自 等 式 [2.7] 的 Ag KA, 给 出 
AM =asg (1-q) ER [11.8] 允许 我 们 把 s BRM i HBR, KA AM = 2ia*g 
(4 --φ)/ Gpo 现 在 ， 当 4=0 时 ， 根 据 等 式 [8.5], WA 24 (1- ᾳ) = νι, HP V, 是 由 
所 考虑 位 点 引起 的 加 性 方差 。 对 所 有 位 点 求 和 给 出 内 总 加 性 方差 形式 表示 的 平均 值 变 化 为 
AM = iV4/Op = (iVa/ Vp) Op = hOp REBER [11.3] 给 出 的 选择 反应 。 因 此 ， SR 
[11.8] 为 从 ;各 Aq 中 推导 出 的 平均 值 变化 以 及 从 i A? 中 推导 的 反应 之 问 提 供 了 一 种 联 
Fo WARE BiB (Ag 的 近似 ， 对 一 个 显 性 基因 ， 可 以 证 明 具 有 相同 的 等 价 性 。 

等 式 [11.8] 的 数量 2α/ 6p 是 以 表 型 标准 差 的 形式 表示 的 两 个 纯 合子 之 间 数 值 的 差 
异 。 这 种 数量 将 被 称 为 位 点 的 标准 化 效应 。 在 下 一 章 中 等 式 [11.8] 将 被 用 来 对 引起 选择 
反应 的 位 点 的 标准 化 效应 得 出 一 些 尝 试 性 的 结论 。 


选择 对 方差 的 影响 


遗传 方差 取决 于 基因 频率 ， 如 图 8-1 所 示 。 因 此 可 以 预料 在 选择 反应 中 基因 频率 改变 
时 ,遗传 方差 也 发 生 上 变化。 方差 的 改变 不 能 预测 ， 但 在 最 初 几 个 世代 中 其 改变 很 可 能 很 
小 ， 因 为 基因 频次 变化 缓慢 ， 除 非 存 在 效应 巨大 的 基因 。 下 一 章 描述 较 长 时 期 内 的 方差 改 
变 。 

可 是 ， 有 一 种 变化 原因 ， 它 借助 最 初 的 选择 立即 起 作用 。 由 于 下 面 解释 的 原因 ， 选 择 
降低 了 最 初 选 择 的 后 代 方 差 和 过 传 力 。 在 随后 的 世代 中 减少 仍 继续 但 逐渐 变 小 。 由 选择 造 
成 方差 的 这 种 下 降 被 称 为 布尔 姆 效应 〈〔Bulmer effect)。 它 是 如 何 发 生 的 ， 简 述 如 下 ; 全 面 
的 解释 可 参见 Bulmer (1985, 第 9 章 )。 

一 组 经 选择 的 亲本 相当 于 表 型 分 布 的 . -个 末尾 部 分 ， 因 此 它们 的 表 型 方差 - - 定 小 于 从 
中 选择 它们 的 整个 群体 的 方差 、 正 如 第 10 章 中 指出 的 那样 。 如 果 Vp 是 选择 前 的 表 型 方 
差 ,是 它 减 少 的 因子 ,那么 在 选择 亲本 中 的 表 型 方差 Vp 为 : 

Vp =(1-k) Vp 
因子 大 取决 于 选择 强度 。 当 选择 通过 正 态 分 布 的 截断 进行 时 ， 则 有 : 
k= ili- x) [11.9] 


二 一- 
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其 中 i 是 选择 强度 ，x 是 截断 点 偏离 群体 平均 值 的 相应 的 离 差 《i 各 x 的 值 给 在 附录 表 A 
中 )。 选 择 个 体 之 间 的 加 性 方差 可 以 推导 如 下 。 育 种 值 4 和 表 型 值 P 之 间 的 相关 是 h (38 
st [10.3])。 相 关 的 平方 与 4 方差 时 比例 ， 而 这 一 比例 与 P 的 变异 相关 联 。 因 此 ， 只 有 
加 性 方差 的 比例 k 受 选择 个 体 中 于 降 的 表 型 方差 的 影响 。 Vp 减少 了 因子 &，W 的 比例 天 
也 减少 相同 的 因子 。 这 样 ， 选 拌 个 体 之 间 的 加 性 方差 为 ; 
Vi = (1 - hE) νι 

Sth, V, 是 选择 前 群体 的 加 性 方差 。 

加 性 方差 的 减少 可 采用 配子 期 不 平衡 的 形式 来 描述 。 这 在 第 8 章 中 作为 非 随机 交配 的 
一 种 形式 的 结果 而 提 及 ， 并 被 等 式 [8.10] 中 的 协 方差 项 所 体现 出 来 。 这 里 由 不 平衡 引起 
的 协 方差 是 - 及 EV; 因为 是 负 的 ， 它 降低 了 方差 。 用 下 面 的 方法 ， 可 以 理解 为 什么 会 产 
生 负 的 不 平衡 的 理由 。 假 定 我 们 能 选择 一 组 个 体 ， 它 们 都 上 共有 相同 的 表 型 值 ， 并 且 假 定 我 
们 能 够 记录 每 一 个 体 中 每 一 个 基因 对 性 状 影响 的 大 小 。 于 是 我 们 会 发 现 基因 - -效应 在 个 体 
PEE RAN; 换 句 话说 ， 基 因 一 效应 之 间 存 在 负 的 协 方差 (这 与 在 第 9 章 结束 时 有 关 
“竞争 ”一 节 中 解释 的 现象 基本 上 相同 )。 当 然 ， 根 据 其 表 型 值 选择 的 个 体 不 会 具有 同一 的 
基因 型 值 ， 但 它们 的 基因 型 值 比 随机 选择 的 一 组 个 体 更 相似 ， 因 此 由 选择 产生 了 负 的 不 平 
衡 协 方差 。 

现在 考虑 被 选择 个 体 随 机 交配 产生 全 同胞 家 系 时 后 裔 的 加 性 方差 ， 正 如 第 1 章 所 解释 
的 那样 ， 由 不 连锁 基因 引起 的 不 平衡 在 后 代 中 减 半 了 ， 但 由 于 于 面 的 原因 ， 它 只 出 现在 家 
系 间 方差 中 。 由 不 连锁 基因 引起 的 家 系 内 方差 不 受 亲本 表 型 值 的 影响 ， 因 而 也 不 受 选 择 的 


影响 。 这 样 很 简单 ， 它 就 是 > V4。 全 同胞 家 系 平均 值 的 加 性 方差 是 中 选 亲 本 的 加 性 方差 
的 一 半 。 因 此 它 是 二 (1 - AR) V。， 不 平衡 协 方差 是 -二 如 kV4。 将 家 系 间 和 家 系 内 方差 加 
起 来 就 给 出 由 不 连锁 基因 引起 的 总 加 性 方差 ， 即 1- 二 及 及。 上 面 概述 的 一 个 世代 选 
择 的 结果 汇总 在 表 11-5。 


Kill-s 中 选 亲 本 及 其 后 凋 中 的 方差 组 分 





组 分 选择 后 亲本 后 代 (1 世代 ) 
15 (1-k) Ve (1-2k) vp 
加 性 (1 - A?k) Va KAA 二 (1- Ak) Va 
家 系 内 ty, 
总 的 (1- r) νι 
不 平衡 - APkV, 


-L ΑΡΗ, 
7E: Vp AV, 是 选择 胸 亲 民 的 方差 ,各 是 选择 前 亲民 的 遗传 力 , 据 等 式 [11.9] ,k= ili- KRBCAM. 


在 上 面 的 处 理 中 显 性 方差 被 忽略 了 ; 但 在 任何 情况 下 ， 如 果 显 性 方差 存在 ， 它 将 很 少 
受到 不 平衡 的 影响 ， 因 为 它 出 现在 家 系 间 组 分 中 只 有 1/4。 当 然 ， 后 代 中 的 环境 方差 与 选 
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择 前 亲本 中 的 相同 。 因 为 Vp AV, 术 变 ,或 几乎 这 样 ， 下降 的 加 性 方差 引起 遗传 力 的 下 
降 。 如 果 及 和 如 分 别 为 后 代 和 亲 代 的 遗传 力 ， 两 者 的 比率 可 根据 表 11-5 中 的 数量 来 表 
示 ， 为 ; 
1 ;2 
2 1- nk 
人 [11.10] 
ος: 
2 
第 - 代 的 选择 反应 取决 于 亲 代 的 遗传 力 ， 可 以 用 等 式 [11.3] 来 预测 。 第 二 代 的 选择 反应 
减少 了 ， 因 为 遗传 力 和 表 型 方差 两 者 都 下 降 了 。 如 果 R 和 R 是 开始 两 代 的 选择 反应 ， 
根据 等 式 [11.10] 和 表 11-5， 两 者 的 比率 可 表示 为 : 
1 
ee 
ss [11.11] 





这 个 比率 的 一 些 代表 值 列 于 表 11-6 中。 可 以 看 出 ， 对 高 遗传 力 和 高 选择 强度 ， 在 第 二 代 
中 的 期 望 反 应 值 大 约 比 第 一 代 的 低 20% 。 可 是 ， 对 于 低 遗 传 力 ， 这 种 减少 要 少 得 多 。 


表 11-6 由 基础 群体 的 遗传 力 h? 和 被 选择 比例 p 锡 的 一 些 代表 值 ， 
根据 等 式 [11.11] 计算 的 相对 于 第 一 代 的 第 二 代 选 择 反应 


BEH k 
př 
0.9 0.7 0.5 0.3 0.1 
5 0.76 0.79 0.83 0.89 0.96 
20 0.78 0.81 0.85 0.90 0.96 
50 0.83 0.85 0.88 0.92 9.97 


虽然 由 于 后 代 中 的 重组 使 不 平衡 〈 未 连锁 基因 ) 丢失 了 一 半 ， 但 通过 下 一 步 选择 又 会 
重新 产生 更 多 不 平衡 。 任 一 世代 (111) 的 加 性 方差 可 借助 循环 等 式 用 前 一 世代 的 加 性 方 
差 表示 : 


[ l 
Vace el) Ξ [1 At yk) Vac) +> Va 


其 中 V, 是 基础 群体 的 加 性 方差 〈 见 Bulmer，1985， 等 式 9.30)。 可 是 ， 加 性 方差 的 减少 不 
是 不 确定 地 发 生 。 平 衡 很 快 就 达到 了 ， 其 中 由 选择 引起 的 不 平衡 的 增加 被 由 重组 引起 的 损 
失 所 抵消 了 。 在 缺乏 连锁 的 情况 下 ，3 或 4 个 世代 就 足以 令 群 体 十 分 接近 于 这 种 平衡 ， 尽 
管 对 连锁 基因 将 花费 较 长 的 时 间 。 在 达到 平衡 状态 之 后 ， 预 计 反 应 将 保持 稳定 不 变 ， 直 到 
基因 频率 的 变化 大 得 足够 影响 选择 反应 为 止 。 因 此 在 实验 中 通常 发 现 的 反应 的 蛋 定 不 变 与 
选择 对 方差 的 影响 并 不 相 了 矛盾， 至 少 在 第 一 代 之 后 是 这 样 。 但 是 ， 预 计 在 第 一 代 之 后 观察 
到 的 反应 ， 在 某 种 程度 上 比 从 基础 群体 的 遗传 力 根据 等 式 [11.3] 预测 的 反应 要 低 。 当 遗 
传 力 和 选择 强度 低 时 ， 这 种 差异 很 小 ， 当 它们 较 高 时 ， 这 种 差异 也 就 更 大 。 
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例 11.6 

Atkins 和 Thompson (1986) 描述 过 绵羊 的 一 个 实验 ， 它 为 预测 因 选 择 造成 配子 期 不 平 
衡 的 效应 提供 了 一 个 家 好 的 证 据 。 在 苏格兰 黑 面 绵羊 群体 中 对 用 骨 (后 肢 一 种 骨头 ) 的 长 
度 进行 双向 选择 ， 按 体重 校正 了 长 度 。 在 19 年 内 选择 大 约 实施 了 8 个 世代 。 从 上 选 和 下 
选 系 之 间 的 歧化 中 估计 了 反应 。 有 一 个 未 选择 的 对 照 系 ， 从 中 估计 了 基础 群体 的 参数 。 基 
础 群体 的 遗 传 力 为 0.56 土 0.04。 将 我 们 不 需 涉及 的 复杂 性 考虑 进去 之 后 ， 根 据 等 式 
[11.7] 计算 的 现实 遗传 力 是 0.52。 正 像 从 配子 期 不 平衡 效应 中 所 预测 的 那样 ， 现 实 遗 传 
力 低 于 基础 群体 的 遗传 力 。 为 了 检验 观察 到 的 反应 是 否 与 考虑 不 平衡 时 所 预测 的 反应 大 小 
一 致 ， 作 者 计算 了 计 入 不 平衡 时 能 给 出 观察 反应 所 需要 的 基础 群体 和 遗传 力 。 他 们 发 现 这 是 
0.57， 它 与 观察 值 0.56 吻合 得 很 好 ,表明 由 不 平衡 引起 的 反应 减少 几乎 与 预测 的 完全 
相同 。 

表 型 方差 也 减少 到 了 预测 的 数量 。 在 商 系 中 它 减 少 了 9% ,在 低 系 中 减少 了 11% πη 
预测 的 减少 量 是 10% 。 


> 题 
为 简 炼 起 见 ， 本 章 结束 时 描述 的 选择 对 方差 的 影响 ， 在 所 有 这 些 习 题 中 都 将 之 忽略 ， 
但 11.3 除外 。 


11.1 如 果 选 择 应 用 于 表 中 的 性 状 ， 个 体 根 据 它 们 自己 的 表 型 性 状 进行 选择 ， 那 么 每 
个 世代 预期 的 进展 速度 将 是 多 大 ? 





aie RHE 选择 比例 ( 双 ) 

(LAs AE (g) 0.37 10.7 {a)25 

(8)50 

(c)75 

{2) 赤 拟 谷 盗 ( TniBolium) 的 发 育 时 间 ( 天 ) 0,18 1.7 10 

《3) 小 鼠 的 肉 性 汗 殖 力 { 窝 产 仔 数 ) 0.22 4.3 30 
[解答 序号 : 9] 


11.2 习题 10.8 PARKERE βὲ θη μι ATF 1977 年 的 十 旱 而 遭受 严重 死亡 。 这 个 物 
种 吃 种 子 ， 干 旱 期 间 可 用 的 种 子 主要 是 大 而 硬 的 种 子 。 与 干旱 以 前 的 群体 相 比 较 ， 生 存 下 
来 的 岛 类 几 个 性 状 的 直径 ， 特 别 是 吹 的 直径 较 大 。 干旱 前 642 只 鸟 吧 的 平均 深度 是 
9.42mm， 寺 旱 后 85 只 鸟 的 是 9.96mm。 从 这 个 选择 性 生存 和 习题 10.8 的 数据 中 ， 你 能 预 
测 吧 的 深度 将 发 生 多 大 变化 ? 
数据 来 自 Boag, P.T. 和 Grant, P.R. (1981) Science, 214. 82 ~ 84, 
[解答 序号 : 19] 
1.3 假定 计划 对 一 群 肉 仔鸡 从 5 到 9 周 龄 的 增 重 进行 选择 。 根 据 下 面 的 数据 ， 预 浏 选 
择 5 个 世代 之 后 的 平均 增 重 。 在 每 一 世代 中 ， 选 择 4 只 雄性 和 8 REHE, CIX ERREK 
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60 只 鸡 中 。 基 础 群体 ; 平均 值 = 738g， 标 准 差 = lille, BEJ CEARR =0.81。 
数据 基于 Pym, R.A.E. 和 Nichols, P.J. (1979) Brit. Poult. Sci., 20, 73 ~ 86。 
[解答 序号 : 29] 
1.4 表 中 数据 指 的 是 提高 和 降低 小 筷 血 桨 胆固醇 水 平 的 选择 。 单 独 从 两 个 系 中 和 从 
它们 的 差异 中 来 计算 现实 遗传 力 。 对 = TORRE, P= 用 作 下 一 世代 亲本 的 中 选 个 体 的 
平均 值 。 单 位 是 log (mg/l100ml)。 两 性 进行 平均 。 











高 低 
世代 
M P M P 
0 2.16 2.32 2.16 2.02 
] 2.26 2.34 2.06 2.00 
2 2.26 2.37 2.03 1.97 
3 2.33 2.41 2.02 1.96 
4 2.45 2.41 2.05 2.01 
5 2.44 2.01 一 


数据 来 自 Weibust, R.S. (1973) Genetics, ，73，303 ~ 312。 
[解答 序号 : 39] 
11.5 下 表 给 出 了 图 11-5 显示 的 实验 的 最 后 世代 中 ， 对 身体 大 小 小 的 小 鼠 选 择 的 数 
据 。 半 算 未 加 权 和 加 权 的 选择 差 。 单 独处 理 肉 性 和 雄性 亲本 ， 然 后 将 它们 联合 在 一 起 。 关 
于 自然 选择 能 得 出 什么 结论 ? 








亲本 的 重量 (g) 
交配 数 = = == 二 = REM eee 
HEE 雄性 
1 7.6 12.4 1 
2 12.4 14.5 9 
3 13.5 11.6 0 
4 13.7 11.6 15 
5 13.2 14.3 5 
6 17.2 17.1 14 
7 10.7 13.8 10 
8 12.9 11.6 9 
9 14,2 10.1 0 
10 10.5 13.1 6 
亲本 被 选择 的 群体 平均 值 是 : 








REE, 13.14; ΕΕ, 14.50 


[解答 序号 : 49] 
1.6 假定 在 一 个 实验 中 你 用 下 面 的 方法 选择 绵羊 的 生长 速度 。 公 母 等 量 留 种 且 以 一 
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单个 对 子 进行 交配 ， 被 选择 的 数目 很 大 。 当 它们 2 岁 时 ， 公 和 母 开始 配种 ， 随 后 每 年 产 -次 
羔 。 养 育 至 成 熟 的 平均 羔羊 数 为 每 个 配种 季节 每 头 母 羊 1.2 头 。 每 年 选择 相等 的 数目 。 为 
了 使 每 年 的 进展 速度 最 大 ， 在 通过 选择 后 代 来 更 新 它们 之 前 ， 你 应 当 饲 养 这 些 亲 本 多 少 
年 ? 于 是 ， 每 一 年 中 选择 多 少 比例 的 羔羊 ? 
[解答 序号 : 59] 
11.7 习题 11.6 中 的 绵羊 育种 方案 实际 上 是 不 现实 的 。 为 了 更 实际 一 些 ， 假 定 不 是 
每 一 只 公 羊 只 配 一 只 母 羊 ， 而 是 每 一 只 公 羊 可 配 10 只 母 羊 。 这 影响 到 最 适宜 的 方法 ， 现 
在 母 羊 4 岁 时 就 淘汰 ,使 用 了 3 个 配种 季节 ， 公 羊 3 岁 时 就 淘汰 ， 使 用 了 2 个 配种 季节 。 
这 比 单一 配对 交配 的 最 适宜 方法 要 好 多 少 ? 为 什么 明 性 被 淘汰 的 最 和 运 宜 年 龄 比 习题 11.6 
的 要 低 ? 
[解答 序号 : 111] 
11.8 ”如果 要 选择 母 猪 的 窝 产 仔 数 ， 选 择 可 以 它们 第 一 窜 的 产 仔 数 或 岗 窜 以 上 的 平均 
产 仔 数 为 基础 。 增 加 窜 数 具有 增加 选择 强度 和 增加 遗传 力 的 好 处 ,但 它 有 增加 了 世代 长 度 
的 坏处 。 为 了 使 每 年 的 期 望 反应 最 大 ， 最 适宜 的 窝 数 是 多 少 ? 采用 习题 8.6 中 的 窜 产 仔 数 
的 重复 力 0.409。 假定 (1) 母 猪 1 岁 时 产 牛 第 一 窝 仔猪 ， 随 后 以 6 个 月 的 间隔 产生 下 一 
R, (i) PRAM FA MARY 8, GD 选择 的 数目 是 更 新 亲本 所 需要 的 数目 。 为 简 
明 起 见 ， 进 一 步 假定 (iv) 选择 的 数目 很 大 ，(*) 世代 不 重 玻 ， 中 选 个 体 的 后 诊 全 都 有 它 
们 第 一 窝 仔 ， 其 时 最 年 轻 的 后 裔 为 1 岁 。 
[解答 序号 ;121] 
11.9 假定 影响 果 蜗 (Drosophila) 腹 侧 刚毛 评分 的 基因 中 有 一 个 是 加 性 的 ， 两 个 纯 合 
子 相差 0.3 根 刚毛 ， 增 效 作用 等 位 基因 的 频率 为 0.4。 在 表 型 标准 差 为 2.0 根 刚毛 的 群体 
中 ,在 两 个 连续 世代 对 10% 的 最 高 评分 的 果 蝇 选择 之 后 ， 这 个 等 位 基因 的 频率 将 是 多 大 ? 
[解答 序号 : 131] 
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在 上 一 章 我 们 看 到 关于 人 工 选 择 效应 的 理论 推导 只 限于 群体 平均 数 的 变化 ， 严 格 地 说 
只 限于 一 个 世代 。 通 过 基因 频率 的 改变 ， 选 择 改变 了 群体 的 遗传 特性 ， 而 选择 的 进一步 效 
应 却 取决 于 群体 的 遗传 特性 。 由 于 单个 位 点 的 效应 不 可 知 ， 不 能 预测 基因 频率 的 变化 ， 因 
此 选择 反应 只 有 在 遗传 特性 实质 上 保持 不 变 时 才能 预测 。 这 样 就 有 许多 的 选择 后 果 只 能 通 
过 实验 才能 发 现 。 本 章 的 目的 是 简 述 关于 从 选择 的 实验 研究 中 得 出 的 这 些 后 果 的 最 一 般 结 
论 是 什么 。 实 验 所 要 回答 的 最 重要 的 问题 是 关于 选择 的 长 期 反应 。 如 反应 可 以 持续 多 入 ? 
群体 均 数 最 终 被 改变 的 程度 有 多 大 ? 限制 进一步 进展 的 遗传 本 性 是 什么 ? 但 是 ， 在 详 述 长 
期 选择 反应 之 前 ， 关 于 早期 世代 有 两 个 问题 需要 考虑 ， 在 早期 世代 中 反应 速度 大 致 保持 不 
变 。 这 两 个 问题 就 是 在 相反 方向 的 选择 中 反应 的 重复 性 和 反应 的 不 对 称 性 。 


短期 结果 


反应 的 重复 性 


在 上 一 章 中 我 们 评论 了 世代 间 反 应 的 变异 性 ， 并 且 列 出 了 4 个 原因 : 由 于 亲本 数目 有 
限 造成 的 随机 漂 变 、 估 计 世 代 均 数 中 的 抽样 误差 、 选 择 差 的 变异 以 及 环境 因素 。 现 在 要 考 
虑 的 问题 是 总 反应 的 变异 性 : 如 果 重 复 实验 ,各 次 结果 的 一 致 程度 有 多 大 ? 在 将 标准 误 加 
在 现实 遗传 力 上 作为 基础 群体 遗传 力 估计 值 之 前 ， 或 者 允许 作出 不 同 实验 之 问 的 比较 之 
前 ， 对 这 个 问题 必须 做 出 回答 。 这 里 我 们 只 关注 这 样 的 选择 时 期 ， 在 此 选择 期 间 ， 反 应 保 
持 稳 定 足 以 对 世代 均值 配合 一 条 直线 回归 而 没有 显著 误差 。 当 然 能 够 计算 所 配 回归 直线 斜 
率 的 标准 误 。 但 这 并 不 告诉 我 们 重复 间 斜 率 的 变异 有 多 大 ， 因 为 它 没 有 考虑 随机 漂 变 引起 
的 重复 间 变 异 。 随 机 漂 变 引起 基因 频率 改变 ， 这 一 点 反映 在 世代 均值 的 变化 之 中 。 结果 ， 
独立 选择 的 重复 系 以 图 3-2 中 说 明 的 方式 发 生 漂 变 分 离 。 漂 变 引 起 的 变化 是 累积 的 ， 一 个 
世代 中 的 任何 变化 可 传递 作为 下 一 世代 变化 的 起 点 。 因 为 漂 变 引起 变化 的 累积 性 质 ， 偏 离 
任何 一 条 直线 回归 的 离 差 不 能 包括 由 漂 变 引起 的 所 有 变异 。 因 此 回归 的 标准 误 低估 了 现实 
遗传 力 的 标准 误 。 这 一 点 示例 在 图 12-1 中 。 示 例 的 实验 中 有 6 次 重复 。 图 12-1 (a) 8 
示 了 作为 单个 大 群体 对 待 时 的 所 有 重复 的 反应 。 图 12-1 (b) 显示 了 6 次 重复 中 3 次 的 反 
应 。 为 6 次 重复 中 的 每 一 个 都 配合 了 回归 直线 ， 它 们 的 斜率 给 在 表 12-1。 从 图 12-1 (α) 
的 单个 回归 直线 或 者 从 表 12-1 的 6 次 重复 的 平均 值 中 可 以 估计 现实 遗传 力 ; 它们 之 间 几 
乎 没有 差异 。 可 是 ， 标 准 误 有 很 大 的 不 同 。 单 个 回归 直线 的 标准 误 ， 上 选 是 0.020， 下 选 
为 0.014; 从 重复 闻 实 际 变异 中 计算 的 标准 误 ， 上 选 是 0.031， 下 选 为 0.046。 
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图 12-1 χἠ,Ινβὲ 6 周 龄 体重 进行 10 个 世代 的 双向 选择 (Falconer, 1973} ο 
以 偏离 对 照 组 高 差 度量 的 世 民 平均 值 对 累积 选择 闺 【原始 数据 } 绘制 成 图 
(a) 整个 “群体 ”由 每 个 世代 中 的 6 次 重复 选 拼 组 成 。 所 配 回归 直线 及 有 如 下 斜率 土 标准 或 : EA, b= 
0.398 + 0.020; 下 选 , 50.328 40.014. 
(ὁ) 每 一 方向 上 6 次 重复 选择 中 的 3 次 选择 。 每 一 重复 由 具 最 低 近 交 的 8 对 亲本 交配 产生 ， 给 出 N= 31 
(HEX [4.9] 得 来 )。 这 些 重复 的 和 剩余 重复 的 现实 遗传 力 姑 在 要 12-1 中 。 


表 12-1 重复 选择 系 中 估计 现实 遗传 力 的 回归 系数 ? 





Εξ 下 选 
0.451" 0.501 
0.448 0.376 
0.438 0.365 
0.390 0,301 
0.385" 0.288” 
0.151" 0.159” 
平均 值 0.395 + 0.031 0.331 + 0.046 
差异 0.064 + 0.055 


+ 按照 它们 反应 的 大 小 顺序 列 出 重复 ; 显示 在 图 2-1 (ὁ) 中 的 那些 重复 用 * brid. 


抽样 方差 


获得 现实 遗传 力 的 抽样 方差 不 是 一 件 直截了当 的 事 。 下 面 的 简化 说 明 将 允许 获得 一 个 
近似 标准 误 ， 详 见 Hill (1971, 1972c, ἆ, ，1980)。 重 要 的 结论 是 回归 的 标准 误 严 重 低估 了 
现实 遗传 力 的 标准 误 ; 在 大 范围 情况 下 ， 后 者 处 于 前 者 的 3 ~ 5 倍 之 间 。 首 先 考虑 在 单个 
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选择 系 中 ， 表 上 一 代 平 均值 来 度量 的 反应 ， 假 定 准确 无 误 地 知道 基础 群 休 均值。 假定 世代 
闻 环 境 差 异 可 忽略， 那么 在 估计 反应 的 过 程 中 有 两 种 误差 来 源 : 由 随机 漂 变 引起 的 方差 
σ᾽ 和 由 度量 误差 引起 的 方差 6,。 第 一 种 取决 于 亲本 的 有 效 数 日 N,， 第 二 种 取决 于 估计 均 


值 所 用 的 度量 个 休 数 MM。 没有 选择 而 繁育 的 一 个 系 的 河 变 方差 大 约 等 十 28Y4， 其 原因 将 
在 第 15 章 中 解释 ( 见 表 15-1)。 近 交 系 数 FARKAS AP. He BHA, AP EEX 


率 ， 它 等 于 由 (BR [4.1])。 因 此 ，cz = Wu/ 人 《近似 公式 )。 选 择 系 的 漂 变 方差 并 不 


如 此 简单 ， 但 是 相同 的 表达 式 可 能 是 一 个 极 好 的 近似 公式 Hi，1980)。 来 自 度量 误差 的 
抽样 方差 简单 地 就 是 Vp, SCC M 是 被 度量 的 个 休 数 。 因 此 反应 的 抽样 方差 为 : 
ση =0 +0, 
2 Aka + 高 】 (近似 ) 
如 果 反 应 被 估计 为 具有 双向 选择 或 .个 选择 系 和 一 个 对 照 系 的 两 个 均值 之 间 的 差异 ， 那 么 
反应 的 抽样 方差 是 这 两 个 系 的 方差 之 和 。 如 果 两 个 系 中 度量 的 和 繁育 而 来 的 个 体 数 相同 ， 
则 反应 的 抽样 方差 是 上 述 表达 式 的 两 傍 。 如 果 通 过 将 反应 除 以 累积 选择 差 必 S 而 获得 现实 


遗传 万 ， 册 其 标准 误 为 Gay 忆 S。 如 果 大 量 的 固定 数目 的 亲本 作为 -- 单 个 群体 繁殖 或 分 成 
重复 系 ， 对 标准 误 不 产生 任何 差异 ; 可 是 ， 有 重复 系 的 一 个 好 处 是 能 够 获得 经 验 标准 误 
《Hill，1971)。 通 过 将 上 面 表达 式 包括 在 反应 的 方差 一 协 方差 抢 阵 中 ， 经 REML 取得 的 现 
实 遗 传 力 A? 估 值 解释 了 世代 均值 、 漂 变 和 度量 误差 的 相关 。 由 两 个 A 值 获得 的 大 约 
95% 置信 区 间 给 出 的 对 数 似 然 率 较 最 大 值 小 2( 例 如，Shaw，1987)。 

经 过 第 一 世代 或 前 两 个 世代 或 者 甚至 更 长 时 间 ， 选 摔 实 验 经 常 不 产生 反应 ， 但 后 来 产 
生 了 明显 的 反应 。 原 因 经 常 是 数目 太 小 , “错误 ”方向 的 随机 漂 变 使 反应 无 效 。 因 为 漂 变 
的 缘故 ， 从 经 过 几 个 世代 选择 的 小 群体 中 不 能 获得 现实 遗传 力 的 可 靠 估计 值 。 可 以 近似 地 
计算 为 获得 一 给 定 精 确 度 所 需要 的 实验 规模 (参见 Nicholas, 1980). 


反应 的 不 对 称 性 


图 示 在 图 11-4 和 图 11-5 的 实验 指出 了 相反 方向 选择 反应 的 不 同 速度 。 当 比较 现实 遗 
传 力 时 ， 增 加 体重 的 选择 只 有 减少 体重 选择 效率 的 1/3。 不 对 称 反应 已 在 很 多 双向 选择 实 
验 中 发 现 ， 事 实 上 大 部 分 实验 都 表现 出 某 种 程度 上 的 不 对 称 性 。 由 于 下 列 原因 ， 反 应 的 不 
对 称 性 有 重 此 的 实际 后 果 。 从 基础 群体 估计 的 遗传 力 中 做 出 反应 预测 。 假 定 在 两 个 方向 上 
预测 反应 均值 ， 并 且 如 果 存 在 不 对 称 性 ， 那 么 一 个 方向 的 反应 将 低 于 期 望 值 。 因 此 如 果 一 
个 经 济 重要 性 状 只 在 一 个 方向 选择 ， 反 应 可 能 会 比 预期 的 低 而 使 育种 者 失望 。 能 够 预测 不 
对 称 性 似乎 在 什么 时 候 ， 尤 其 是 什么 方向 上 发 生 ， 这 将 是 有 用 的 。 但 是 只 在 一 个 非常 有 限 
的 程度 上 可 以 做 到 这 一 点 。 原 因 是 引起 不 对 称 反 应 有 几 个 可 能 的 原因 ， 其 中 只 有 一 些 原因 
能 在 应 用 选择 之 前 经 观察 而 被 揭示 。 呈 对 称 反 应 的 主要 原因 如 下 。 

1. 随机 漂 变 ”如果 在 每 个 方向 上 只 有 一 个 选择 系 ， 反 应 的 不 对 称 性 可 以 容易 地 由 随 
机 漂 变 产生 ， ,. 因此 在 任何 特定 的 情形 中 ， 第 一 个 问题 一 定 是 : 
在 两 个 方向 的 现实 泪 传 力 截然 不 同 这 个 意义 上 ， 不 对 称 性 是 否 真实 。 没 有 选择 系 的 重复 就 
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不 容易 证 明 不 对 称 性 的 真实 性 。 图 11-5 中 没有 重复 ， 因 此 其 不 对 称 性 的 真实 性 是 可 疑 的 。 
图 12-1 (a) 中 有 重复 并 且 证 明 不 对 称 性 不 多 于 偶然 预测 的 。 由 随机 漂 变 产 牛 的 不 对 称 性 
是 不 能 预测 的 。 

2. 选择 差 在 上 选 和 下 选 系 中 选择 差 可 能 不 同 ， 这 有 几 个 原因 。(i) 自然 选择 可 能 在 
一 个 方向 上 辅助 了 或 在 另 一 个 方向 上 阻碍 了 人 工 选 择 。 (ii) 生殖 力 可 能 改变 ， 因 而 导致 
在 一 个 方向 上 比 另 一 个 方向 上 获得 较 高 的 选择 强度 。 (1“) 作为 均值 变化 的 结果 ,方差 可 
能 改变 : 选择 差 随 着 方差 的 增加 而 增加 ， 随 着 方差 的 减少 而 减少 。 这 是 一 种 “尺度 效应 ”， 
将 在 第 17 章 更 全 面 讨 论 。 选 择 差 的 不 同 可 影响 每 个 世代 的 反应 ， 以 及 观察 和 预测 反应 间 
的 一 致 性 ， 但 它们 很 少 影响 现实 遗传 力 (Falconer，1954)。 因 此 ， 现 实 遗 传 力 的 不 对 称 性 
不 能 归 因 于 任何 通过 选择 差 起 作用 的 原因 。 

3. ERRE ”有关 选择 的 大 多 数 实验 是 用 偏 小 的 群体 进行 的 ， 因 此 在 选择 进行 过 程 
中 经 常 有 可 测 数 量 的 近 交 产生 。 如 果 被 选择 性 状 是 受制 于 近 交 窒 退 的 一 个 性 状 ， 其 平均 数 
将 有 一 种 因 近 交 而 减少 的 趋势 。 这 将 会 减少 上 选 方向 的 反应 率 利 增加 下 选 方向 的 反应 率 ， 
因此 引起 了 不 对 称 性 。 受 制 于 相同 近 交 衰 退 的 未 选择 的 对 照 群体 将 揭示 有 多少 不 对 称 性 可 
归 因 于 此 原因 。 对 近 交 衰退 率 的 预先 了 解 将 有 利于 预测 反应 的 不 对 称 性 。 

4. 母体 效应 ”被 母体 效应 复杂 化 的 性 状 可 以 指明 与 该 性 状 的 母体 效应 组 分 有 联系 的 
反应 不 对 称 性 。 图 11-5 所 示 实 验 中 的 不 对 称 性 就 是 这 种 情况 。 被 选择 的 性 状 (ΝΒ 6 δὶ 
OAH) 可 被 分 成 两 个 组 分 ， 断 奶 重 和 断奶 后 生长 ， 前 者 是 由 母体 决定 的 。 断 奶 重 在 大 家 
系 中 几乎 不 增加 ， 而 在 小 家 系 中 却 下 降 许 多 。 这 样 ， 反 应 的 不 对 称 性 全 在 性 状 的 母体 组 分 
中 。 可是， 把 友 应 的 不 对 称 性 归 因 于 母体 效应 ， 只 是 把 问题 从 选择 性 状 转移 到 男 一 个 性 状 
上 ,并 没有 解释 不 对 称 性 。 

5. 遗传 不 对 称 性 ”加 性 遗传 方差 和 址 传 力 取决 于 基因 频率 。 当 基因 频率 等 于 0.5 时 ， 
加 性 基因 对 址 传 力 贡 献 最 人 ， 而 当 隐 性 等 位 基因 频率 等 于 0.75 时 ， 隐 性 基因 对 遗传 力 贡 
献 最 大 ( 见 图 8-1)。 这 些 将 被 称 为 “对 称 ” 共 因 频 率 。 如 果 影 响 性 状 的 所 有 基因 在 起 始 
群体 中 都 有 对 称 频 率 ， 那 么 随 着 基因 频率 的 变化 ， 现 实 遗 传 力 将 逐渐 减 小 ， 而 且 在 相反 方 
向 选择 的 系 群 中 ， 这 种 减 小 量 大 致 相等 ， 因 而 没有 不 对 称 性 。 可 是 ,假定 群体 以 高 于 或 低 
于 这 些 值 的 基因 频率 开始 ， 那 么 在 一 个 系 群 中 基因 频率 将 偏离 对 称 值 ， 遗 传 力 将 减 小 。 但 
在 相反 方向 选择 的 系 群 中 ,基因 频率 将 向 对 称 值 移动 ， 遗 传 力 将 增加 。 因 此 ， 当 基因 频率 
在 上 选 和 下 选 系 群 中 变 得 不 同时 ， 不 对 称 性 才能 出 现 。 观 察 到 的 反应 取决 于 所 有 位 点 的 联 
合 效应 ， 如 果 “ 平 均 ” 基 因 频 率 与 加 性 基因 的 对 称 值 0.5 利 隐 人 性 基因 的 对 称 值 0.75 不 同 ， 
预期 将 出 现 不 对 称 性 ， 所 谓 “ 平 均 ” 是 基因 效应 的 加 权 。 然 而 ， 不 能 期 望 在 开始 的 几 代 中 
立即 出 现 由 这 种 原因 引起 的 反应 不 对 称 性 ， 因 为 它 取 决 于 基因 频率 的 分 化 。 此 外 ， 它 与 非 
线性 反应 有 关 ， 因 为 它 取 决 于 一 个 系 群 中 的 反应 减速 和 另 一 系 群 中 的 反应 加 速 。 因 此 它 邓 
以 解释 不 能 检测 的 非 线性 反应 的 不 对 称 性 。 可 按 起 始点 与 选择 极限 的 关系 不 同方 式 审视 进 
传 不 对 称 性 。 所 有 的 有 利 等 位 基因 被 固定 时 ， 就 是 选择 的 理论 极限 。 如 果 起 始 群体 表 型 位 
不 在 两 个 极限 表 型 值 中 间 ， 反 应 的 不 对 称 性 将 会 出 现 ， 以 致 于 选择 反应 在 一 个 方向 比 在 另 
-个 方向 上 前 进 得 更 远 。 如 果 选 择 有 利于 杂 合子 ， 则 情形 有 点 不 同 ， 因 为 在 一 个 方向 上 的 
极限 不 是 固定 的 而 是 平衡 的 基因 频率 。 如 果 起 始 群体 涉及 的 基因 频率 不 在 加 性 方差 最 大 的 
这 点 上 ， 就 会 产生 不 对 称 性 。 
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6. ΕΑΜ ”在 第 一 代 中 立即 出 现 的 反应 不 对 称 性 能 产生 于 巨 效 基 因 的 遗传 不 对 称 
性 。 不 对 称 性 立即 产生 的 原因 是 亲本 的 首次 选择 产生 了 巨大 的 基因 频率 变化 ， 等 价 于 对 微 
效 基 因 的 多 世代 选择 。 不 对 称 性 是 由 不 在 对 称 点 上 的 起 始 基因 频率 引起 。 如 果 开 始 反应 就 
是 不 对 称 的 ， 那 么 它 表 明基 础 群体 中 后 代 对 中 亲 值 的 回归 将 是 非 线性 的 《Robertson， 
19775)。 因 此 应 当 能 够 预测 这 种 不 对 称 反应 。 

7. 标量 不 对 称 ， 遗 传 和 环境 的 变异 可 能 偏 斜 到 不 同 程度 或 处 在 相反 方向 中 。 于 是 在 
分 布 的 一 端 比 在 另 一 端 遗传 变异 占 总 变异 的 比例 较 大 。 结 果 ， 基 础 群体 中 亲子 回归 将 是 非 
线性 的 ， 且 在 第 一 代 中 反应 是 不 对 称 的 。 面 对 的 情形 形象 地 展示 在 图 12-2 (a) 中 ， 其 中 
遗传 和 环境 方差 在 由 反方 向 上 偏 斜 。 偏 斜 度 不 同 可 能 是 尺度 效应 ， 这 一 点 将 在 第 17 章 中 
解释 ,或 者 它 可 能 按 下 列 方式 由 基因 型 与 环境 互 作 引 起 。 经 历 好 环境 的 个 体 比 经 历 较 差 环 
境 的 个 体 可 以 表现 出 较 少 的 遗传 变异 ;这 图 示 在 图 12-2 (ὁ) 中 。 或 者 ， 具 高 遗传 值 的 个 
体 比 低 遗 传 值 的 个 体 可 能 对 环境 的 变异 更 敏感 ， 正 如 图 12-2 (c) 所 示 。 两 种 铺 形 下 ， 高 
值 个 体 比 低 值 个 体 具有 较 低 的 遗传 力 。 偏 斜 度 的 差异 与 图 12-2 显示 的 另 一 种 方式 相 吻 合 ， 
在 那 种 情形 下 ， 上 选 的 遗传 力 比 下 选 的 遗传 力 大 。 而 且 ， 这 种 形式 的 不 对 称 反 应 可 从 基础 
群体 内 非 线性 的 亲子 回归 中 来 预测 。 详 细 内 容 见 Robertson (19776). 





(c) 





E 12-2 说 明 标 量 不 对 称 性 的 频率 分 布 
(a) 展示 出 加 性 遗传 变异 GR) RARE. PEIR ORR) AAR. (ὁ) 展示 了 环 
境 值 处 于 篇 头 标 明 的 那 一 点 上 的 个 体 之 间 的 加 性 遗传 变异 。(e) 展示 了 育种 值 处 于 箭头 标明 的 那 一 点 上 的 个 体 
之 间 的 环境 变异 。 两 种 情况 下 上 选 比 下 选 将 给 出 较 低 的 现实 遗传 力 。 这 些 图 是 粗略 地 按 比 例 绘制 的 ， 如 果 (8) 
和 (ο) 中 的 分 布 表示 选择 的 个 体 ， 那 么 上 选 焉 传 力 大 约 为 0.1， 下 选 遗 忧 力 大 约 为 0.4。 
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8. 间接 选择 ”有 时 选择 标准 与 为 估计 反应 而 度量 的 性 状 很 不 相同 。 于 是 如 果 被 度量 
性 状 与 选择 标准 没有 线性 关联 时 ， 反应 的 不 对 称 性 就 可 能 产生 。Baptist 和 Robertson 
(1976) 通过 引诱 果 帆 ( Drosophila) 尽 可 能 远 地 疏 过 一 系列 直径 不 断 缩 小 的 终 踪 来 选择 其 
体型 大 小 。 选 择 标 准 是 穿 过 的 甸 距 数量 ， 这 将 对 称 地 起 反应 。 可 是 ， 这 种 方法 不 仅 选择 了 
体型 大 小 ， 而 且 也 选择 了 活动 人性。 小 果 蝇 比 大 的 更 灵活 ， 这 导致 体型 大 小 和 缝 际 范 围 之 间 
一 种 非 线 性 的 联系 。 结 果 ， 体 型 大 小 对 于 上 选 比 下 选 起 有 反应 较 少 。 

由 于 所 有 这 些 可 能 的 原因 ， 经 常 发 现 不 对 称 反应 是 不 奇怪 的 。 很 难 识别 在 一 特定 情形 
中 起 作用 的 诛 因 也 是 不 奇怪 的 。 一 些 原因 使 不 对 称 性 的 预测 成 为 可 能 而 另 一 些 原因 则 令 其 
不 能 ， 只 有 更 好 地 理解 不 对 称 反 应 ， 从 基础 群体 的 遗传 力 来 顶 测 反应 率 才 有 一 定 的 可 靠 
性 ， 然 而 ， 可 以 作出 一 种 归纳 。 它 是 这 样 ， 如 果 选 择 的 性 状 是 自然 适合 度 的 一 个 组 分 ， 由 
于 增加 适合 度 的 选择 比 降 低 适 合 度 的 选择 产生 较 慢 的 反应 ， 那 么 应 当 预 测 出 不 对 称 性 。 这 
种 期 望 有 3 个 原因 。 首 先 ， 这 些 性 状 通常 表现 出 近 交 衰退 ， 尽 管 未 选择 的 对 照 组 将 揭示 这 
种 原因 。 其 次 ， 过 去 经 受 自然 选择 的 性 状 很 可 能 具有 频率 大 于 其 对 称 点 的 有 利 等 位 基因 。 
第 三 ， 近 交 训 退 表 明定 向 显 性 导致 了 非 线性 亲子 回归 ， 尤 其 是 如 果 存 在 巨 效 基因 时 。 对 增 
加 适合 度 而 起 反应 较 少 的 不 对 称 反 应 的 预计 已 为 实验 所 证 实 。 对 果 蜗 、 赤 拟 谷 盗 、 小 鼠 、 
鸡 和 起 疾 已 发 表 实 验 的 一 项 调查 (Frankham，1990) 发 现 30 个 实验 中 有 24 个 实验 证 实 了 
这 种 期 望 ， 不 对 称 性 处 于 相反 方向 的 6 个 实 蛤 很 容易 用 实验 的 特殊 特征 解释 。 近 交 不 是 有 
适宜 对 照 的 实验 中 出 现 不 对 称 性 的 原因 。 


长 期 结果 


至 少 按 我 们 现在 的 理解 能 力 ， 长 期 选择 的 结果 是 不 可 预测 的 。 这 有 两 个 原因 : 首先 ， 
结果 取决 于 对 反应 有 贡献 的 单个 基因 的 特性 ， 这 种 特性 在 开始 时 不 能 通过 观察 来 确定 ; 其 
次 ， 因 为 突变 产生 了 我 们 无 法 预测 其 性 质 的 新 变异 。 然 而 ， 有 一 种 理论 允许 我 们 顶 测 如 果 
某 种 条 件 存 在 将 会 发 生 什么 ， 进 而 得 出 什么 是 实际 发 生 的 可 能 原因 。 现 在 我 们 简 述 这 一 理 
È, 我 们 首先 处 理 在 没有 突变 情况 下 的 反应 ， 然 后 我 们 考虑 突变 的 效应 。 实 验 中 共同 发 现 
的 一 些 特征 显示 在 图 12-3 中 。 当 它们 对 理论 有 影响 时 ， 我 们 将 评论 这 些 特 性 。 


选择 极限 


没有 突变 产生 的 新 变异 ， 不 可 能 期 望 选 择 反应 无 限 地 持续 下 去 。 通 过 选择 或 伴随 着 的 
近 交 ， 基 础 群体 中 分 离 的 基因 迟早 会 被 固定 (或 如 果 有 超 显 性 会 达到 平衡 )。 因 此 反应 会 
慢 慢 减少 并 最 终 停 止 。 于 是 群体 处 于 “高 原 ” 或 选择 极限 。 这 种 类 型 的 长 期 结果 实例 展示 
在 图 12-3 (8) M (c)。 已 发 现 几 个 选择 实验 中 逐渐 减少 的 反应 与 指数 曲线 吻合 得 很 好 
( Bünger 和 Herrendirfer, 1994; Biinger, Renne 和 Dietl，1994)。 这 样 一 条 拟 合 曲线 的 参数 为 
起 始 的 现实 遗传 力 和 处 于 选择 极限 的 群体 均值 提供 了 较 好 的 估计 值 。 关 于 选择 极限 提出 的 
问题 是 : 与 起 始 变异 有 关 的 总 反应 为 多 大 ， 达 到 极限 要 多 久 ? 首先 ， 一 些 经 典 的 答案 来 自 
于 实验 。 由 于 不 对 称 性 的 复杂 性 ,我 们 只 考虑 双向 选择 。 当 两 个 歧化 系 都 处 在 其 极限 时 ， 
它们 之 间 的 差异 就 是 总 反应 Rr; 称 之 为 范围 。 由 于 随 着 极限 的 接近 反应 逐渐 减少 ， 达 到 
极限 所 需 的 世代 数 不 易 确定 。 可 是 ， 时 间 尺 度 能 较 准 确 地 表达 为 半 存 留 期 【halflife)， 这 
是 达到 极限 一 半 时 所 需 的 世代 数 。4 个 实验 结果 汇总 在 表 12-2 中 ; 两 个 涉及 果 蜗 ， 两 个 
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涉及 小 鼠 。 达 到 极限 时 两 个 均值 的 比率 变化 很 大 。 小 鼠 高 系 的 帘 产 仔 数 只 是 低 系 的 1.6 18 
(第 4 栏 ), 但 果 蝇 高 系 的 刚毛 数 是 低 系 的 8 倍 (第 1 栏 )。 但 是 范围 变化 从 3.6 到 28 个 加 
性 遗传 标准 差 ， 或 者 从 1.7 到 20 个 表 型 标准 差 。 所 有 实验 大 致 经 历 了 20 ~ 30 个 世代 达到 
极限 ， 半 存留 期 从 7 了 个 世代 变化 到 12 个 世代 。 
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图 12-3 说 明 长 期 反应 的 4 个 实验 
(a) 对 玉米 种 子 含油 量 的 双向 选择 。 虚 线 是 相反 选择 《根据 Dudley, 1977), 


(ὁ) 向 上 选择 腹部 刚毛 教 的 思 腹 果 蜂 〔 Drosophila melanogaster) 的 6 个 重复 系 。 和 在 标记 处 选择 暂停 (根据 Yoo, 
1980o)。 


(ο) WERI ( Drosophila melanogaster), FAK. (HIR E.W. Robertson, 1955). 
(4) ΝΑ, 6 AEREE (51Η Roberts, 19666}. 

短 条 线 是 相反 方向 的 选择 到 应， 点 线 是 人 1 选择 暂停 时 对 自然 选择 的 反应 。 
《经 作者 和 出 版 商 许可 ， 上 述 来 源 的 所 有 图 都 被 重新 绘制 。) 


在 这 些 以 及 大 多 数 其 他 实验 中 ， 选 择 已 使 平均 值 远离 基础 群体 变异 的 范围 。 根 据 起 始 
群体 中 现存 的 变异 来 计算 ， 虽 然 表 12-2 中 的 总 反应 可 能 给 人 印象 深刻 ,但 与 家 畜 育 种 者 
的 成 就 相 比 这 些 总 反应 一 点 也 不 吸引 人 。 例 如 ， 在 选择 达到 两 个 极限 之 后 ， 小 鼠 中 大 的 体 
重 是 小 的 2.5 倍 。 与 之 相 比 ,最 大 品种 狗 的 体重 大 约 是 最 小 品种 的 100 倍 (Stockard, 
1941)。 当 评论 家 畜 品 种 间 差 异 时 ， 这 个 令 人 失望 的 实验 选择 结果 的 原因 是 实验 仅 在 闭锁 
群体 内 进行 的 ， 通 常 这 些 群 体 不 是 很 大 。 相 比 之 下 ， 家 窗 育 种 者 在 寻找 有 利于 他 的 日 的 基 
因 过 程 中 ,通过 断 续 杂 交 可 以 把 他 的 搜寻 网 撒 得 远 得 多 ,并 能 利用 在 别处 已 经 产生 的 一 些 
可 能 具有 巨大 效应 的 新 突变 。 

那么 ， 关 于 长 期 选择 ,理论 能 告诉 我 们 什么 呢 ? 


CG 
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表 12.2 4 个 实验 中 选择 的 极限 








x 验 
(1) (2) (3) (4) 
均值 的 观察 比率 H/L 8.0 1.3 2.5 1.6 
观察 范围 Rr/O, 28 20 16 3.6 
Rr/Op 20 12 8 1.7 
理论 最 大 值 Renw /Op 82 52 22 8 
有 效 群体 大 小 N, 28 28 15 32 
持续 期 (世代 )， SMA GH) 30 20 25 20 
3Ε ΤΕΕ 10 7 9 12 
六 存留 期 ZN, 0.4 0.3 0.6 0.4 
MRAK IE: Kesa 0.24 0.22 0.36 0.21 
ΔΕΣΜΗ 0.29 0.19 0.43 0.36 
n= K3/(8 ση) 98 50 32 2 
标准 化 效应 : 24/6, 0.2! 0.23 0.24 0.95 
实验 和 来 源 


(1) R (Drosophila), HLBDRN E+: Clayton 和 Robertson (1957). 

(2) R (Drosophila), BK {图 12-3c): F.W. Robertson (1955). 
(3) ANB, 周 龄 体重 《图 11-5)，Faleoner (1955), Roberts (19662). 
(4) hA, SATA: Falconer (19655, 1971, 1977). 

PERM (Drosophila) 实验 中 群体 大 小 为 N, -0.Ἴ Να 


极限 理论 总 反应 与 起 始 遗 传 变异 的 比例 R σι 主要 取决 于 对 变异 有 贡献 的 位 点 
数 。 例 如 ， 如 果 只 有 一 个 基因 频率 为 0.5 的 加 性 位 点 ,那么 在 基础 群体 中 每 个 最 极端 基因 
型 出 现 的 频率 是 1/4; 或 者 如 果 有 两 个 这 样 位 点 ， 频 率 则 为 1/16。 于 是 ， 由 最 极端 基因 型 
代表 的 选择 极限 将 会 完全 处 于 基础 群体 中 发 现 的 变异 范围 内 。 对 于 较 多 的 位 点 ， 最 极端 基 
因 型 在 基础 群体 中 很 稀少 ， 而 且 选 择 航 限 会 以 σ, 为 单位 从 起 始 均值 向 远 处 移动 。 很 清 
楚 ， 表 12-2 中 至 少 3 个 实验 中 有 很 多 位 点 而 不 是 “ 几 个 ”位 点 对 基础 格 体 的 变异 有 贡献 。 
因为 基因 数目 与 基因 效应 具有 反 向 联系 ， 对 于 给 定数 量 的 遗传 变异 ， 如 果 基 因数 目 很 少 ， 
则 基因 一 定 是 巨 效 的 ， 如 果 基 因数 目 很 大 ， 则 基因 就 是 征 效 的 。 因 为 基因 数目 和 它们 效应 
预先 都 不 知道 ， 所 以 预测 极限 是 不 可 能 的 。 然 而 预测 极限 的 理论 最 大 值 是 可 能 的 ， 因 此 让 
我 们 在 极限 理论 研究 上 再 深入 一 点 ， 首 先 查 明 极限 如 何 取决 于 位 点 数 ， 然 后 看 看 极限 理论 
最 大 值 能 告诉 我 们 什么 。 

首先 ， 假 设 进行 选择 的 群体 由 相当 大 量 的 亲本 繁殖 而 来 ， 因 而 不 会 发 生 随 机 固定 ;再 
假设 没有 超 显 性 位 点 。 于 是 处 于 极限 时 ， 所 有 相关 位 点 上 的 有 利 等 位 基因 将 成 为 纯 合 的 。 
在 第 7 章 的 符号 中 ， 范 围 是 2a 度量 单位 ， 即 全 部 位 点 上 纯 合子 差异 之 和 。 于 是 范围 与 
起 始 加 性 遗传 方差 如 何 发 生 联 系 呢 ? 为 了 用 一 个 简单 的 方法 来 表示 这 种 关系 ， 我 们 必须 作 
出 两 个 假设 ， 尽 管 它们 无 疑 是 不 正确 的 ， 但 以 后 我 们 会 明白 误差 是 如 何 影响 结论 的 。 第 一 
个 假设 是 所 有 位 点 对 选择 的 性 状 具有 同样 大 小 的 效应 。 于 是 范围 就 是 Rr =2ne, HP n 
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是 位 点 数 ， 每 个 位 点 都 有 2α 的 纯 合子 差异 。 第 二 个 假设 是 所 有 基因 开始 的 频率 都 为 0.5。 
有 了 这 些 假设 ， 通 过 等 式 [8.7]， 起 始 加 性 方差 就 是 os = 5 a? = κα’ (这 里 使 用 符 叶 
σ) 而 不 用 V4， 因为 当 包含 标准 差 04 时 ， 它 简化 了 计算 式 )。 注 意 到 基因 频率 为 0.5 时 ， 


显 性 离 差 d 不 出 现在 04 的 计算 式 中 ， 因 此 不 必要 作出 关于 显 性 度 的 假设 。 将 范围 平方 就 
可 获得 范 羡 和 加 性 方差 之 间 的 关系 ,这 给 出 : 


ης Ξ- 8η [12.1] 


在 以 后 这 个 等 式 将 被 视 为 估计 位 点 数 的 一 种 可 能 方法 。Hill 和 Rasbash (1986) 检验 了 关于 
基因 效应 和 基因 频率 分 布 的 其 他 假设 的 期 望 反 应 。 

上 面 考 虑 的 总 反应 取决 于 很 大 的 有 效 群 体 大 小 。 实 践 中 使 用 的 亲本 数 很 少 多 到 足以 忽 
略 随机 漂 变 的 程度 。 因 此 发 生 了 一 些 近 交 ， 这 导致 在 一 些 位 点 的 随机 固定 。 换 句 话 说， 不 
利 等 位 基因 在 一 些 位 点 上 轿 定 了 ， 尽 管 选 择 对 它们 是 不 利 的 ， 由 此 产生 的 结果 是 ， 总 反应 
低 于 等 式 [12.1] 所 指明 的 。 于 是 所 达到 的 极限 取决 于 每 一 个 位 点 上 有 利 等 位 基因 被 固定 
的 机 会 ， 这 个 机 会 部 分 由 选择 以 及 部 分 出 近 交 来 决定 。 近 交 和 选择 互相 作用 的 方式 已 被 
Robertson (1960). Hill 利 Robertson (1966) 以 及 Robertson (1970) 提出 。 主 要 结论 如 下 。 

位 点 数 通过 对 每 一 位 点 起 作用 的 选择 系数 * 来 影响 这 个 河 题 。 位 点 数 越 多 ， 它 们 的 效 
应 就 越 小 ， 选 择 系数 也 越 小 。 一 个 有 利 等 位 基因 固定 的 机 会 取决 于 它 的 起 始 基 因 频 率 ; 它 
越 稀少 似乎 就 越 易 丢失 。 给 定 起 始 基 办 频率 ， 压 定 的 机 会 就 是 Ns 的 一 个 函数 。N。s 是 
有 效 群 体 大 小 和 有 利于 等 位 基因 的 选择 系数 的 乘积 、 选 择 系数 等 于 i{2a/ op), 其 中 i 是 


选择 强度 (等 式 [11.8])。 因 此 对 于 给 定 的 起 始 频率 和 给 定 的 基因 效应 (2α/ σρ), 一 个 
有 利 等 位 基因 固定 的 机 会 是 有 效 群 体 大 小 和 选择 强度 的 乘积 Ni 的 函数 。 因 此 总 反应 应 当 
随 群体 大 小 的 增 大 而 增 大 ， 随 选择 强度 的 加 强 而 增 大 。 这 种 预计 已 被 一 个 关于 果 蝇 的 实验 
所 证 实 (Jones, Frankham 和 Barker，1968)。 在 具有 不 同 选择 强度 和 不 同 群体 大 小 的 许多 系 
群 中 ， 选 择 进行 了 50 个 世代 以 增加 腹部 刚毛 数 。 产 生 最 大 总 反应 的 系 群 是 具有 最 大 群体 
大 小 和 最 高 选择 强度 的 那些 系 群 。 在 实践 中 ， 提 高 选择 强度 经 常 有 必要 减少 作为 群体 大 小 
的 亲本 数 肌 。 最 好 的 折衷 方法 是 选择 50% 。 虽 然 这 样 做 进展 速度 会 比 更 强烈 的 选择 慢 ， 
但 这 使 得 总 反应 最 大 (Robertson, 1960; Jódar 和 López - Fanjul, 1977). 

当 和 群体 大 小 不 大 ， 继 而 存在 某 种 程度 的 近 交 时 ， 位 点 数 越 多 ， 与 起 始 方 养 有关 的 效应 
越 大 仍 是 正确 的 。 如 果 位 点 数 非常 多 ， 那 么 它们 的 效应 一 定 很 小 ， 在 选择 能 男 定 有 利 等 位 
基 办 之 前 ， 大 多 数位 点 通过 随机 漂 变 被 固定 下 来 。 尽 管 这 样 MRT KRHA AR 
的 位 点 (严格 地 讲 是 无 穷 数 自 ) 引起 的 ， 即 使 它们 中 只 有 一 小 部 分 被 选择 固定 下 来 ， 仍 可 
获得 最 大 反应 。 这 就 是 理论 最 大 反应 ;如果 遗传 方差 是 由 无 穷 数 目的 位 点 产生 的 ， 则 将 获 
得 的 就 是 总 反应 。 对 于 加 性 基因 ， 理 论 最 大 反应 可 表示 为 (Robertson, 1960): 


Riman) = 2N,th7O p [12.2] 


这 个 表达 式 中 所 有 的 项 都 能 估计 ， 因 此 最 大 反应 能 够 预测 。 注 意 nop 是 一 个 世代 的 预测 
ΜΙΝ (ER [11.3]), 或 是 开始 几 个 世代 的 观察 反应 。 简 单 地 把 i 作为 两 个 方向 选择 强度 
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的 和 就 能 得 到 歧化 选择 的 最 大 反应 。 然 而 ， 对 于 隐 性 基因 ， 最 大 反应 可 能 要 大 得 多 ,尤其 
是 如 果 隐 性 有 利 基因 的 起 始 频率 低 。 如 果 所 有 的 基因 都 是 加 性 的 ， 理 论 最 大 反应 具有 
1.4N。 世代 的 半 存 留 期 ， 如 果 基 因 是 隐 性 的 ， 将 会 达到 大 约 2N, 世代 。 

理论 上 的 最 大 反应 并 不 是 最 佳 选择 方法 所 能 达到 的 反应 。 所 达到 的 反应 取决 于 基因 的 
数目 。 理 论 的 最 大 值 可 在 最 有 利 的 遗传 条 件 下 达到 ， 这 是 个 巨大 的 基因 数 ， 实 际 上 是 不 可 
能 达到 的 大 数目 。 因 此 作为 预测 ， 理 论 的 最 大 值 并 没有 我 们 期 望 的 上 限 那么 高 。 然 而 ， 将 
观察 反应 与 它们 的 理论 最 大 值 进行 比较 有 一 些 好 处 ， 因 为 比较 可 以 对 作为 理论 最 大 值 基础 
的 假设 在 多 大 程度 上 是 有 效 的 提出 某 些 看 法 。 如 果 观 察 反应 比 最 大 值 小 得 多 ， 则 观察 反应 
不 可 能 由 具有 相同 效应 和 相同 基因 频率 的 相当 多 位 点 产生 。 关 于 范围 和 半 存 留 期 的 观察 反 
应 与 最 大 反应 的 比率 给 在 表 12-2. BAA 0.20.4 之 间 ， 表 明 这 些 反 应 中 没有 一 个 
是 由 具 相 同 效应 的 相当 多 的 基因 产生 。 

近 父 而 不 是 选择 引起 的 固定 程度 对 处 于 极限 的 重复 选择 系 之 间 的 差异 有 影响 ， 如 果 近 
交 产 生 许 多 固定 ， 则 不 同 的 重复 将 有 不 同 的 等 位 基因 被 固定 在 很 多 位 点 下。 于 是 重复 将 达 
到 不 同 的 极限 ， 而 且 如 果 它们 杂交 ,一些 遗传 方差 将 会 被 恢复 ， 依 此 选择 进一步 起 作用 。 
如 果 近 交 没 有 产生 很 多 四 定 ， 选 择 将 会 在 大 多 数位 点 上 国定 相同 的 等 位 基因 。 于 是 所 有 的 
重复 将 会 有 相同 的 极限 ， 并 且 它 们 之 间 杂 交 将 不 会 产生 遗传 变异 。 

表 型 方差 ”由 上 面 理论 简 述 期 望 的 遗传 方差 的 损失 ， 应 当 引 起 表 型 方差 的 减少 。 可 
是 ， 很 少 发 现 表 型 方差 像 期 望 的 那样 减少 ; 却 是 经 常 增加 的 。 表 12-2 PRE RAM BA 
毛 数 的 实验 提供 了 一 个 例子 。 图 12-4 显示 的 频率 分 布 说 明了 基础 群体 中 以 及 高 重复 系 和 
低 重复 系 最 极端 处 的 表 型 方差 。 两 个 方向 上 的 选择 导致 方差 大 幅度 增加 。 很 多 其 他 实验 也 
发 现 类 似 的 增加 。 下 面 是 表 型 方差 增加 或 不 减少 的 一 些 可 能 的 原因 。 首 先 ， 许 多 性 状 的 方 
差 不 是 与 平均 值 无 关联 的 : 当 在 选择 下 平均 数 变化 时 ， 方 差 自 动 地 随 之 改变 。 这 是 一 种 
“尺度 效应 ”， 将 在 第 17 章 详 细 论述 。 其 次 ， 环 境 方差 可 能 增加 。 随 着 固定 的 接近 ， 纯 合 
子 频率 将 增加 。 有 证 据 表 明 纯 合子 由 环境 原因 引起 的 变异 ， 有 时 候 比 杂 合 子 的 要 大 ， 这 在 
第 8 章 已 担 及 ， 还 要 在 第 15 章 全 面 地 讨论 。 第 三 ， 如 果 存 在 基因 型 与 环境 互 作 ， 预 计 选 
择 将 增加 环境 方差 ， 其 理由 将 在 第 19 章 中 解释 。 由 这 些 原 因 引 起 的 表 型 方差 的 增加 可 能 
平衡 了 遗传 力 的 下 降 ， 因 此 保持 大 致 稳定 的 反应 率 ， 这 一 点 可 从 等 式 [11.3] 中 看 出 。 第 
四 ， 遗 传 方差 没有 像 期 望 的 那样 下 降 ， 其 理由 本 章 后 面部 分 概述 。 


x È 


Hill (1982α, b) 以 及 Hill 和 Keightley (1988) 提出 了 突变 如 何 影响 选择 反应 的 理论 ; 
这 里 只 给 出 结论 概要 。 突 变 不 断 产 生 新 的 遗传 变异 ， 但 每 一 个 新 的 突变 体 在 其 发 生 之 后 只 
对 下 几 代 产生 微小 的 影响 。 这 是 因为 新 的 突变 基因 频率 非常 低 ， 等 于 内 〈 其 中 ν 为 群体 
大 小 )。 在 这 么 低 的 频率 下 ， 新 的 窒 变 基因 对 遗传 方差 贡献 甚 徽 ， 而 且 如 果 没 有 选择 ， 大 
多 数 新 的 突变 体 将 由 于 随机 漂 变 而 消失 。 可 是 ， 选 择 能 增加 有 利 突变 体 的 频率 ， 以 致 于 它 
们 不 会 消失 。 因 为 它们 的 频率 随 连续 选择 而 进一步 增加 ， 所 以 它们 产生 的 方差 将 增加 并 且 
对 反应 有 较 大 的 贡献 。 新 的 突变 在 每 一 代 都 可 引入 ， 这 样 由 突变 引起 的 每 世代 反应 将 随 着 
时 间 推移 逐渐 积累 最 终 达到 一 个 稳定 值 ， 这 个 值 是 不 可 忽略 的 。 当 达到 这 个 稳定 值 时 ， 由 
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图 12-4 BEYER ΒΕ 6} (Drosophila melanogaster) 在 基础 群体 中 以 及 选择 和 5 和 A ERZE 
在 最 极端 高 和 最 极端 低 的 系 群 中 (8848) MANERKAER ORE Cayton R Robertson，1957) 


连续 产生 的 新 突变 引起 的 方差 增加 就 由 选择 或 近 交 固定 的 突变 基因 引起 的 方差 损失 所 平衡 
Το 在 突变 开始 对 反应 有 可 度量 的 贡献 之 前 ， 可 能 要 经 过 20 个 世代 ， 而 且 在 反应 率 保 持 
不 变 之 前 ， 所 花费 的 时 间 要 长 得 多 。 这 样 突变 仪 对 长 期 反应 是 重要 的 。 这 有 个 实际 启示 : 
试图 用 人 工 诱导 突变 来 改善 反应 率 预计 是 不 会 取得 任何 成 功 的 ， 除 非 诱 变 和 选择 都 持续 相 
当 多 的 世代 (Hil, 19826). 

当 有 反应 率 保持 不 变 时 ， 它 取决 于 有 效 群 体 大 小 N,、 选 择 强 度 i、 表 型 标准 差 σρ 和 每 
一 世代 由 新 突变 体 产 生 的 加 性 方 益 Vy。 如 果 对 突变 体 效 应 变化 的 方式 (基因 效应 的 分 布 ) 
作出 一 些 合理 的 假设 ， 并 有 目 如 果 基 因 是 加 性 的 (无 显 性 ) 以 及 基因 不 影响 自然 适合 度 ， 那 
么 预测 的 每 世代 的 反应 为 ; 

R=2N,iVy/Op 


(这 类 似 于 等 式 [11.3], WER R= ἵγλ/αρο) 这 样 在 大 群体 中 反应 率 比 小 群体 中 的 要 大 ， 
但 达到 最 大 反应 率 需 要 较 长 时 间 ， 因 为 在 大 群体 中 ， 每 一 个 突变 基因 的 频率 开始 时 都 较 
低 。 突 变 方差 Vy 只 能 由 实验 来 确定 。 对 果 蜗 (Prosophia) 的 一 些 实验 表明 ， 腹 部 和 腹 侧 
刚毛 数 的 突变 方差 大 约 为 Vs x 1073 (5, Hill, 19820; Lynch, 1988); Vs 是 环境 方差 , € 
提供 了 一 个 便利 的 标准 。 这 使 得 测验 果 昌 长 期 选择 中 期 望 反 应 与 观测 反应 成 为 可 能 。 图 
12-3 (5) 所 说 明 的 实验 中 ， 由 突变 产生 的 预测 反应 率 是 每 世代 0.3 根 刚 毛 ， 而 在 50 ~ 80 
个 世代 间 的 观察 反应 率 是 每 世代 0.4 根 刚毛 〈Hil，19828)。 这 样 ， 这 个 实验 充分 支持 了 
突变 如 何 对 长 期 反应 有 贡献 的 理论 。 由 突变 引起 的 新 变异 的 产生 将 在 第 20 章 中 予以 更 详 
细 讨 论 。 

在 长 期 选择 中 计 入 突变 时 ， 长 期 选择 发 生 的 一 般 情况 如 下 。 开 始 ， 反 应 来 自 于 基础 群 
体 中 现 有 的 加 性 遗传 方差 。 随 着 加 性 方差 的 耗 尽 ， 反 应 率 应 当 逐 渐 减 少 。 于 是 大 约 经 过 
20 个 世代 ， 由 突变 基因 产生 的 新 方差 开始 对 反应 有 贡献 ， 反 应 减少 速率 变 小 。 在 经 历 又 
一 段 时 间 之 后 ， 基 础 群体 中 分 离 的 所 有 基因 应 当 因 选择 或 伴随 着 的 近 交 所 固定 ， 于 是 进 一 
步 的 反应 完全 取决 于 在 选择 期 间 已 经 积累 起 来 的 突变 。 然 后 反应 应 当 不 确定 地 以 一 个 国定 
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的 速度 持续 下 去 : 当 存 在 影响 被 选 性 状 而 不 是 适合 度 的 突变 时 ， 则 预期 没有 选择 极限 。 一 
些 实验 已 经 表明 反应 可 以 持续 相当 多 世代 ， 而 没有 接近 极限 的 任何 迹象 。 这 些 实验 中 的 一 
个 图 示 在 图 12-3 (a》 中 ， 对 玉米 含油 量 的 选择 实验 持续 到 所 显示 的 点 之 外 ， 直 到 0 个 
世代 高 油 系 还 没有 显示 出 达到 极限 的 迹象 (Dudley 和 Lambertt，1992)。 另 一 例 是 选择 赤 拟 
is (Tribolium) 高 晴 重 ， 至 少 75 个 世代 继续 有 反应 (Enfield，1977)。 并 且 图 12-3 (b) 
中 6 个 重复 系 中 的 一 个 在 88 世代 仍 有 反应 。 然 而 ， 大 多 数 实验 已 经 看 到 反应 终止 于 一 个 
极限 。 而 且 ， 虽 然 反应 已 经 停止 ， 但 处 于 选择 极限 的 大 多 数 群体 并 不 缺乏 遗传 方差 。 因 此 
我 们 必须 进一步 考虑 这 些 事实 的 可 能 原因 。 


选择 极限 的 原因 


我 们 必须 区 分 两 种 情形 : 没有 遗传 方差 继续 存在 时 的 极限 和 有 遗传 方差 存在 但 群体 没 
有 反应 时 的 极限 。 在 第 一 种 情形 中 问题 是 为 什么 突变 没有 引起 反应 。 理 由 简单 地 就 是 出 突 
变 产 生 的 新 变异 不 足以 产生 可 察觉 的 反应 ; 或 者 可 能 是 大 多 数 突变 体 对 自然 适合 度 有 不 利 
影响 。 存 在 遗传 方差 的 第 二 种 情形 是 一 种 普遍 的 情形 ， 那 么 为 什么 群体 没有 反应 ? 

遗传 方差 的 存在 可 以 通过 颠倒 选择 方向 、 或 者 暂停 选择 ， 以 便 让 自然 选择 单独 起 作 
用 , 或 者 通过 近 交 来 查 明 。 前 两 种 测验 应 用 于 图 12-3 (ο) A Cd) 中 的 选择 系 。 图 12-3 
(ο) 中 的 低 系 对 两 个 测验 都 不 产生 反应 ， 表 明 没 有 遗传 方差 存留 。 图 12-3 (d) 中 的 高 系 
情况 与 之 相同 ,但 这 里 向 上 选择 系 后 来 产生 了 补充 的 反应 ， 它 导致 一 个 新 的 较 高 的 极限 。 
这 可 能 由 新 的 突变 所 致 。 然 而 ,图 12-3 (ο) 中 的 高 系 和 图 12-3 (d) 中 的 低 系 对 反 向 选 
择 有 有 反应， 表明 加 性 遗传 方差 是 存在 的 。 

于 而 是 遗传 方差 存在 却 设 有 反应 的 一 些 可 能 的 理由 。 

1. 极限 可 能 是 由 性 状 的 属性 或 它 被 度量 的 方式 所 强加 的 -- 种 外 在 表现 。 例 姐 ， 百 分 
数 有 0 和 100 两 个 极限 ; 果 蝇 的 刚毛 数 不 能 低 于 0。 在 有 关 基 因 几 乎 没有 被 固定 的 情况 下 ， 
这 些 极限 可 能 达到 或 紧密 地 接近 。 图 12-3 (α) 的 实验 非常 清楚 地 显示 了 这 种 类 型 的 极 
限 。 低 系 的 含油 量 接近 零点 的 极限 ， 而 高 系 却 设 有 这 种 外 在 的 极限 ， 继 续 有 反应 ， 

2. 通常 在 选择 系 中 生殖 力 减 小 ， 并 且 选 择 差 可 能 在 后 来 世代 中 剧烈 减 小 。 于 是 ， 平 
均值 对 世代 的 图 解 显 示 了 明显 的 接近 极限 ， 但 平均 值 对 累积 选择 差 的 图 解 显示 极 少 有 证 据 
表明 系 群 实际 上 已 经 停止 反应 。 图 11-5 说 明了 这 一 点 ， 特 别 是 在 低 系 中 更 明显 。 在 这 种 
情况 下 ， 系 群 对 反 向 选择 有 反应 ， 尽 管 需要 一 段 时 间 才 能 做 到 这 一 点 。 

3. 有 利 等 位 基因 可 以 是 显 性 的 。 当 降 性 不 利 基因 具有 低频 率 时 ， 它 们 引起 的 大 部 分 
方差 是 非 加 性 的 〈 见 图 8-1)。 在 这 种 情况 下 ,平均 数 将 向 对 近 交 不 利 的 方向 变化 ， 理 由 
将 在 第 14 章 中 解释 。 小 鼠 窝 产 仔 数 的 两 个 实验 的 情况 被 认为 存在 稀有 隐 性 不 利 基因 ， 一 
个 见 表 12-2 《Falconer，1971)， 男 一 个 由 Eklund 和 Bradford (1977) 描述 过 。 在 这 两 种 情 
形 中 ， 人 们 认为 近 交 和 杂交 已 经 消除 了 不 需要 的 隐 性 基因 ， 因 此 产生 了 显著 高 于 原先 极 跟 
的 平均 数 。 

4. 被 选择 性 状 的 一 些 位 点 上 存在 超 显 性 。 处 于 选择 极限 时 ， 超 显 性 基因 多 以 中 间 频 
率 处 于 平衡 之 中 。 它 们 引起 的 方差 只 是 非 加 性 的 。 平 均 数 将 有 一 种 趋向 近 交 基础 水 平 的 即 
刻 变 化 。 然 而 ,没有 证 据 表 明 这 是 选择 极限 的 共同 特征 。 

5. 人 工 选 择 可 能 和 自然 选择 相反 。 这 应 当 从 有 效 ( 加 权 ) 选择 差 低 于 期 望 (未 
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加 权 ) 选择 差 中 检测 出 来 。 选 择 差 的 这 种 损失 在 例 11.5 已 有 说 明 。 上 自然 选择 也 可 通 
过 暂停 人 工 选择 而 被 检测 出 来 。 图 12-3 (ο) Al (d) 中 所 有 系 群 的 选择 都 被 暂停 或 
“BRS”, 图 12-3 (ce)〉 中 高 系 可 能 例外 ， 所 有 的 系 都 没有 上 反应， 表明 自然 选择 不 是 极 
限 存在 的 一 个 原因 。 

6. 自然 选择 通过 人 工 和 自然 选择 的 共同 作用 可 能 有 利于 杂 合 子 。 与 被 选择 性 状 
的 简单 超 显 性 和 相反， 这 种 情形 通常 发 生 。 这 种 倩 况 可 来 自 适合 度 上 具有 有 害 效 应 是 影 
响 被 选择 性 状 的 基因 ， 该 基因 存在 于 起 始 的 基础 群体 中 ， 其 频率 因 选 择 或 选择 过 程 中 
产生 的 新 突变 而 增加 。 上 面 概述 的 新 突变 对 选择 反应 贡献 的 理论 和 假定， 影响 被 选 性 状 
的 突变 就 其 适合 度 而 言 ， 是 中 性 的 。 可 是 ， 大 多 数 突变 很 可 能 是 有 害 的 。 于 是 这 些 突 
变 将 不 被 人 工 选择 所 固定 ， 并 且 选 择 极限 将 由 人 工 选择 和 自然 选择 之 间 的 平衡 所 产 
生 ， 在 这 种 选择 极限 上 遗传 方差 将 继续 存在 。 第 7 章 提 及 的 小 鼠 侏 儒 基 因 就 是 个 鲍 
子 。 该 基因 来 自 一 个 小 体型 中 选 系 的 突变 (MacArthur，1949)， 其 杂 合 子 被 选中 ， 因 
为 它们 体型 较 小 。 纯 合子 尽管 更 小 ,但 自然 选择 阻止 了 基因 的 固定 ， 因 为 纯 合 子 是 不 
育 的 。 这 样 ， 在 人 工 和 自然 选择 的 共同 作用 下 ， 杂 合子 有 优势 。 在 这 种 情况 下 ， 达 到 
选择 极限 时 ， 就 会 有 基因 产生 的 遗传 方差 但 没有 进一步 的 反应 。 如 果 放 松 人 工 选择 ， 
系 群 对 自然 选择 就 有 反应 。 如 果 选 择 被 颠倒 ， 人 工 和 自然 选择 在 同一 个 方向 起 作用 ， 
则 群体 立 纪 有 反应 ， 通 常 是 快速 反应 。 这 上 可 以 作为 不 对 称 反 应 的 一 种 极端 形式 来 
看 待 。 

经 常 发 现在 被 选择 的 果 蝇 系 群 中 自然 选择 通过 致死 性 而 不 是 不 育 性 起 作用 。 图 
12-4 中 说 明 的 选择 高 刚毛 数 的 系 群 中 ,存在 这 样 一 个 基因 ， 它 在 纯 合 子 中 是 致死 的 ， 
在 杂 合子 中 它 能 增加 22 根 刚 毛 数 ， 这 是 起 始 表 型 标准 差 的 5.8 πο AME 12-3 (b) 


中 6 个 系 群 有 5 个 含有 对 刚毛 数 具 有 巨大 效应 的 致死 因子 ， 其 效应 可 达 Sop (Yoo, 
19805)。 这 些 致死 性 解释 了 选择 暂停 期 间 平 均值 的 下 降 。 这 些 致死 性 由 选择 期 间 的 
突变 所 产生 ， 它 们 解释 了 在 一 个 系 群 中 看 得 特别 清楚 的 加 速 反 应 。Yoo (19809) 进 一 
步 分 析 了 实验 结束 时 这 些 系 群体 的 遗传 变异 属性 ， 发 现 从 亲属 间 相 似 性 中 估计 得 到 的 
遗传 力 ， 在 : 些 系 群 中 与 基础 群体 中 一 样 高 。 

与 实际 育种 的 关系 ”可 能 认为 长 期 连续 选择 的 实验 研究 与 动 植物 改良 的 实践 很 少 
有 关联 ， 因 为 育种 者 只 关注 短期 反应 。 可 是 ， 家 畜 品 种 已 经 选择 了 相当 长 的 时 间 ， 在 
肉 仔 鸡 中 ， 最 近 选 择 已 经 很 强烈 了 。 如 果 它 们 的 表现 像 一 些 实验 群体 ， 它 们 现在 可 能 
已 达到 选择 极限 并 不 再 对 选择 有 反应 了 。 如 果真 是 这 样 ， 对 选择 极限 特性 的 理解 将 与 
克服 选择 极限 以 及 取得 进一步 进展 的 方法 探究 极 有 关联 。 可 是 ， 幸 运 的 是 ， 主 要 家 育 
物种 还 似乎 没有 达到 选择 极限 ， 因 为 对 它们 还 在 做 连续 的 改良 (Smith，1984，1988; 
还 可 见 下 一 章 的 最 后 )。 关 于 实验 窜 实 验 对 家 畜 育 种 影响 的 讨论 ， 见 Roberts (1967α, 
b), Falconer (1971). Eklund 和 Bradford (1977). Hill (19825) 以 及 Eisen (1980) 对 
小 鼠 实验 的 综述 。 


位 点 《有 效 因 子 ) 数目 和 标准 化 效应 


因为 总 反应 主要 取决 于 位 点 数 ， 所 以 这 引导 人 们 试图 使 用 观察 反应 来 估计 对 总 反 
应 有 贡献 的 位 点 数 。 可 是 ， 解 释 这 样 获得 的 任何 数字 以 及 在 这 一 段落 中 集中 解释 每 个 
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位 点 的 含义 ， 存 在 严重 的 困难 。 主 要 有 两 个 困难 ， 首 先 ， 影 响 数量 性 状 的 基因 没有 相 
等 的 效应 ; 第 21 章 描述 的 证 据 表明 存在 一 些 巨大 效应 的 基因 和 效应 越 来 越 小 但 数 只 
不 断 增 加 的 基因 。 那 么 ， 我们 从 何 处 停止 计数 对 性 状 有 影响 的 那个 位 点 呢 ? 第 二 个 困 
难 与 连锁 有 关 。 我 们 当 作 一 个 位 点 的 是 染色 体 的 一 个 片段 ， 而 该 片段 在 选择 过 程 中 并 
没有 重组 。 在 识别 连锁 过 程 中 ， 在 这 个 含义 上 位 点 被 称 为 有 效 因 子 ， 它 们 的 数 月 被 称 
为 有 效 数 目 。 尽 管 有 这 些 困 难 ， 简 要 考虑 如 何 估计 有 效 因 子 数 目 还 是 值得 的 。 


位 点 有 效 数 日 可 由 等 式 [12.1] HAGE, W n= R48 σι. HP R, 是 选举 上 下 限 


ΣΕ, 0, 是 基础 群体 加 性 方差 。 由 等 式 [12.1] 得 到 的 估计 值 只 有 在 下 列 3 个 条 件 下 才 
是 有 效 的 : (1) 所 有 有 利 等 位 基 内 都 已 固定 在 两 个 极限 上 ; (2) 所 有 基因 部 有 相等 的 效 
应 ; (3) 所 有 基因 的 起 始 频率 为 0.5。 不 符合 条 件 (1) 和 (2) 导致 n 的 估计 值 过 低 。 不 


符合 条 件 (3) 导 禾 ”被 过 高 估计 ， 因 为 那 时 σ, 将 低 于 要 求 的 基因 频率 为 0.5 时 的 值 。 不 


是 在 基础 群体 中 而 是 在 处 于 上 下 限 的 系 群 间 杂 交 的 Ἐ; 和 随后 忆 代 中 估计 σὴ 可 以 满足 条 件 
(3) 的 要 求 。 于 是 不 同系 群 的 所 有 基因 的 频率 都 为 0.5。 但 足 连锁 的 问题 随 之 扩大 了 ， 因 
为 所 有 相关 基因 在 Fi 代 处 于 完全 连锁 不 平衡 状态 。 随 着 因 重组 导致 的 不 平衡 减少 ， 在 三 
代 以 后 的 世代 中 亡 传 方差 也 将 还 渐 减 小 ， 有 效 因子 数 日 则 相应 增加 。 如 果 来 自 FI、F 和 
回 交 世代 的 数据 是 有 效 的 ， 则 能 够 克服 条 件 不 符合 产生 的 一 些 困 难 〔Lande，1981)。 

对 4 个 实验 由 等 式 [12.1] 估计 的 数字 列 于 表 12-2。 它 们 从 2 变化 到 98。 帘 产 仔 数 的 
估计 值 2 显得 太 低 以 致 不 能 被 人 相信 ， 这 表明 作出 的 假设 有 严重 错误 。 一 个 相似 的 实验 ， 
但 只 是 向 上 选择 ， 按 照 所 有 遗传 变异 是 由 起 始 基因 频率 为 0.25 的 隐 性 基因 引起 的 假设 ， 
却 产生 η = 164 的 一 个 估计 值 (Eklund 和 Bradford，1977)。 依 据 同 样 的 假设 ， 对 表 12-2 中 
实验 的 上 选 反应 进行 分 析 ， 得 出 n=25。 根 据 所 作假 设 ， 这 个 巨大 差异 强化 了 这 些 基因 数 
日 估计 值 的 可 疑 性 。 

依据 同样 的 条 件 和 限制 ， 从 有 效 因子 数目 中 获得 基因 的 标准 化 效应 是 可 能 的 。 重 新 安 
排 先前 给 出 的 加 性 方差 的 表达 式 ， 即 04 = 让 noz， 导 致 基因 的 标准 化 效应 为 2a/ Op = 


2h v2/n ,其 中 是 遗传 力 的 平方 根 。 在 表 12-2 的 3 个 实验 中 得 到 的 数值 接近 于 0.2; ΒΕ 
产 仔 数 实验 对 n =2 给 出 一 个 值 0.95 ,或 对 n=25 给 出 0.21。 可 从 等 式 [11.8] 中 近似 估 
计 出 对 单个 基因 起 作用 的 选择 系数 s。 选 择 强 度 i 非常 接近 1， 因 此 s 值 大 致 为 0.2。 标记 
基因 的 使 用 使 得 定位 对 选择 反应 有 贡献 的 一 些 基 因 成 为 可 能 。 将 在 第 21 章 中 更 详细 全 面 
地 考虑 多 少 个 位 点 引起 数量 性 状 变异 的 问题 。 


习 题 

12.1 从 下 列 实验 的 结果 计算 表 12-2 中 列 出 的 数量 〈 最 后 两 个 数量 必须 以 猜测 为 基 
础 )。 提 高 小 鼠 3 ~6 周 龄 增 重 的 选择 进行 了 43 个 世代 。 没 有 减少 增 重 的 选择 ， 但 有 一 个 
未 选择 对 照 。 开 始 的 19 个 世代 ， 反 应 是 线性 的 ， 大 约 在 第 34 世代 达到 极限 。 需 要 的 数据 
都 在 表 中 ， 雌 梭 平 均 。 括 号 中 的 数字 是 数据 涉及 的 世代 数 。 


m we 一 一 -一 一 -- -一 -- - 一 一 一 一 -一 ------- 
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现实 遗传 力 (1-19) 0.20 
表 型 标准 差 (1 ~ 19) 2.10g 
每 世代 平均 选择 差 (1 ~ 19) 2.25g 


选择 系 群 的 平均 数 (34 ~ 43) 23.55g 
对 照 系 群 的 平均 数 〈34~ 43) 11.90g 
有 效 群 体 大 小 33 


数据 来 自 Baria, N, & Bradford, G.E. (1981) J.Anim.Sci., 52, 729 ~ 738. 
[解答 序号 : 


一 一 一 -一 


第 13 章 选择 : 焉 .来 自 亲 属 的 信息 


就 选择 而 沦 ， 直 到 现在 我 们 都 假定 为 选择 性 状 而 对 个 体 进 行 度量 并且 根据 个 体 表 型 
值 选 择 最 佳 个 体 作为 亲本 。 可 是 ,个 体 本 身 的 表 型 值 并 不 是 其 育种 值 信息 的 唯一 来 源 ; K 
属 的 尤其 是 全 同胞 或 半 阿 胞 的 表 型 值 也 提供 附加 的 信息 。 的 确 ， 对 一 些 性 状 ， 亲属 的 数值 
提供 了 唯一 可 用 的 信息 。 作 为 一 个 明显 的 例子 ， 洲 乳 量 不 能 在 公 冀 上 上 度 曙 ， 因 此 公 冀 的 育 
种 值 只 能 根据 其 肉 性 亲属 的 表 型 值 来 判断 。 

在 对 动物 育种 应 用 选择 中 利用 亲属 信息 十 分 重要 ， 这 有 两 个 原因 。 首 先 ， 被 选择 的 性 
状 经 常 是 低 遗 传 力 的 ， 对 这 些 性 状 来 说 ， 多 个 亲属 的 平均 值 与 个 体 本 身 的 表 型 值 相 比 ， 经 
常 对 育种 值 提供 一 种 更 可 靠 的 指导 。 其 次 ， 当 选择 的 结果 在 经 济 上 有 收益 时 ， 则 即使 反应 
有 很 小 进展 也 足以 补偿 因 采 用 最 佳 方法 所 付出 的 额外 努力 。 本 章 我 们 将 概述 关于 利用 亲属 
信息 以 及 挑选 最 佳 选 择 方法 的 原理 。 

如 果 对 群体 的 家 系 结构 加 以 考虑 ， 那 么 我 们 能 计算 各 个 家 系 的 平均 表 型 值 ; 这 被 称 为 
家 系 均值 。 于 是 ， 假 定 我 们 有 一 个 群体 ， 其 中 个 体 按 家 系 分 组 ， 它 们 可 能 是 全 同胞 或 半 同 
胞 ， 而 且 我 们 有 每 一 个 体 和 每 一 个 家 系 平均 值 的 度量 值 。 那 么 如 何 利用 来 自家 系 平均 值 的 
附加 信息 ? 这 个 问题 最 好 通过 一 个 特殊 的 例子 来 说 明 。 表 13-1 给 出 了 一 些 假定 的 但 符合 
实际 值 的 小 鼠 窝 产 仔 数 。 有 16 个 个 体 ， 它 们 的 表 型 值 列 在 表 的 主体 部 分 。 这 些 个 体 被 分 
成 4 个 全 同胞 家 系 : A. Β. C D, 每 一 个 家 系 包 括 4 个 个 体 。 我 们 要 从 这 16 个 个 体 中 选 
出 最 好 的 4 个 。 根 据 个 体 表 型 值 选 择 ， 我 们 能 够 毫 无 困难 地 选 出 个 体 A1、B1 和 A2 其 值 
分 别 为 13、11 和 10。 但 是 现在 值 为 9 的 有 两 个 个 体 ，B2 在 良好 的 家 系 内 ，D1 则 在 较 差 的 
家 系 内 。 我 们 该 选 哪 一 个 呢 ? 决断 依赖 于 家 系 间 的 差异 主要 是 遗传 的 还 是 环境 的 。 如 果 这 
些 差异 是 遗传 的 ， 我 们 就 要 选 B2， 因 为 较 好 的 家 系 均值 表明 它 有 一 个 较 好 的 育种 值 。 另 
一 方面 ， 如 果 家 系 间 的 差异 主要 是 环境 的 ， 我 们 将 选 D1， 因为 较 低 的 家 系 均值 表明 它 所 
处 的 环境 恶劣 ， 尽管 有 此 不 利 因素 ， 它 仍然 表现 良好 。 问 题 不 仅 在 于 区 别 同 一 表 型 值 的 不 
同 个 体 ， 而 且 要 紧 的 是 要 找 出 家 系 均值 的 适当 权重 。 借 助 止 确 的 加 权 ， 可 令 我 们 选 值 为 8 
的 AS 来 代替 值 为 9 的 B2。 应 用 被 提出 的 原理 会 证 明 ， 如 果 这 些 值 是 小 鼠 的 窝 产 仔 数 ， 那 
么 实际 上 这 将 是 最 好 的 方法 〈 见 例 13.1)。 

为 了 计算 家 系 均值 的 最 佳 权 重 ， 只 需要 了 解 三 方面 的 情况 : 家 系 种 类 〈 是 全 同胞 还 是 
半 同 胞 )、 家 系 内 个 体 数 目 〈 即 家 系 大 小 )、 各 家 系 成 员 间 这 个 性 状 的 表 型 相关 。 看 来 解决 
复杂 问题 需要 的 信息 竟 如 此 令 人 惊奇 的 简单 ; 但 对 所 用 床 理 的 解释 并 不 如 此 简单 。 将 从 两 
个 方面 给 出 解释 。 首 先 我 们 要 将 遗传 力 的 概念 扩展 ， 作 为 选择 反应 的 决定 因素 。 这 里 没有 
引入 新 的 原理 并 且 使 上 面 提出 问题 容易 得 到 公正 的 解决 但 用 它 来 解决 实践 中 发 现 的 较 复 
杂 问 题 却 不 方便 。 可 是 ， 在 “指数 选择 ”的 标题 下 ， 我 们 将 简洁 地 阐明 更 一 般 的 解决 方 
法 。 这 人 允许 将 来 自 不 同 种 类 亲属 ， 例 如 来 自 亲 本 的 和 同胞 的 信息 结合 起 来 。 采 用 第 19 章 
将 阐述 的 方法 ， 它 还 允许 将 来 自 相关 性 状 的 信息 用 于 辅助 选择 。 
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表 13-1 用 于 选择 的 个 体 值 和 家 系 均值 的 实例 
家 R 





个 体 








a Ὁ w 一 
go 

an ο: D 

aA 5 ο A ALO 

hn Ww Ὁ Ὁ οι 


家 系 均值 9 

全 群 均值 7 

选择 标准 

作为 群体 均值 离 差 的 个 体 表 型 值 的 度量 P 是 两 部 分 之 和 : 其 家 系 均值 与 群体 均值 的 
Biz Pj 以 及 个 体 与 家 系 均值 的 离 差 P。( 家 系 内 离 差 ); 因此 : 

P=P+P, [13.1] 
于 是 ， 根 据 对 这 两 部 分 给 以 的 不 同 重视 或 不 同 的 权重 ， 则 有 多 种 选择 方法 。 下 面 能 列 出 3 
种 简单 的 选择 方法 。 第 一 ， 我 们 可 以 只 根据 个 体 值 进行 选择 ， 像 前 两 章 假定 的 那样 ， 即 对 
两 个 组 分 Py AP, 给 以 相等 的 权重 ， 这 叫做 个 体 选择 。 第 二 ， 我 们 可 以 只 根据 家 系 均值 
Py 进行 选择 ， 即 给 家 系 内 离 差 Ρ, 以 0 权重 ， 这 叫做 家 系 选 择 。 应 用 于 表 13-1, KAA 
的 所 有 4 个 个 体 将 被 选 留 。 第 三 ， 我 们 可 以 单独 根据 家 系 内 离 苦 Pw 进行 选择 ， 而 给 家 系 
均值 P 以 0 权重 ,这 叫做 家 系 内 选择 。 应 用 于 表 13-1，4 个 家 系 每 一 家 系 内 的 最 好 个 体 
将 被 选 留 。 

不 用 以 上 3 种 简单 方法 ， 我 们 可 以 同时 考虑 P,P, 两 个 组 分 ， 并 给 它们 以 不 同 的 权 
重 ， 权 重 的 选取 要 求 充分 利用 信息 的 两 个 来 源 。 这 就 叫做 最 佳 合并 选择 或 合并 选择 ， 或 更 
一 般 地 ， 称 为 指数 选择 。 它 代表 获得 最 大 反应 速度 的 一 般 方 法 ， 另 外 那 3 种 较 简单 的 方法 
是 两 种 信息 来 源 给 以 0 或 1 权重 的 特殊 情形 。 因 此 理论 上 指数 选择 法 总 是 最 好 的 方法 。Py 
和 PP, 的 适宜 权重 将 在 以 后 阐明 。 

简单 方法 

3 种 较 简 单方 法 的 突出 特征 如 下 。 

个 体 选 择 仅仅 根据 个 体 本 身 的 表 型 值 来 对 个 体 选择 。 通 常 ， 这 种 方法 应 用 起 来 最 为 
简单 ， 在 许多 情况 下 ， 它 产生 最 快 的 反应 。 因 此 除非 有 充足 的 理由 来 选用 另 一 种 方法 ， 否 
则 应 当 使 用 个 体 选 择 。 群 体 先 择 经 常 作为 个 体 选择 的 一 个 术语 ， 尤 其 是 被 选 个 体 集中 在 一 
起 进行 交配 时 ， 例 如 像 瓶 中 的 果 蝇 。 当 交配 可 控制 或 可 记录 时 ， 如 小 咎 或 较 大 动物 ， 术 语 
“个 体 选择 ” 才 更 专 化 性 地 使 用 。 

家 系 选择 ”根据 家 系 的 表 型 平 沟 值 ， 整 个 家 系 作为 一 个 单位 被 选择 或 被 淘汰 。 因 此 ， 
个 体 值 除 决定 家 系 沟 值 外 没有 其 他 作用 。 换 名 话说， 给 家 系 内 离 差 以 0 权重 。 家 系 可 以 是 
全 同胞 或 半 同 胞 ， 亲 缘 关系 较 远 的 家 系 几 乎 没有 什么 实际 意义 。 

当 所 选 性 状 具有 低 遗 传 力 时 是 最 适宜 采用 家 系 选择 的 主要 情形 。 家 系 选择 的 效果 取决 


ο... 


ο. 
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于 个 体 的 环境 离 差 在 家 系 均值 中 倾向 于 世相 抵消 这 一 事实 。 因 此 ， 家系 的 表 型 均值 可 非常 
近似 地 作为 其 基因 型 均值 的 一 个 度量 ， 当 环境 离 差 在 表 型 方差 中 占 很 大 组 分 时 ， 或 者 换 句 
话说 当 遗 传 力 低 时 ， 获 得 的 进展 就 更 大 。 另 一 方面 ， 家 系 成 员 共 同 的 环境 变异 削弱 了 家 系 
选择 的 效果 。 如 果 共 同 环境 组 分 大 ， 它 就 会 掩盖 家 系 闻 的 遗传 差异 ， 家 系 选 择 将 相应 地 无 
效 。 家 系 选 择 效果 中 另 一 个 重要 因素 是 家 系 中 个 体 的 数量 ， 或 家 系 大 小 。 家 系 越 大 ， 表 型 
均值 与 基因 型 均值 之 间 的 一 致 性 就 越 紧 密 。 因 此 ， 有 利于 家 系 选择 的 条 件 是 低 遗 传 力 、 共 
同 环境 引起 的 变异 极 小 以 及 大 的 家 系 。 

家 系 选择 应 用 过 程 中 有 实际 困难 ， 特 别 是 在 实验 群体 中 。 这 些 困难 是 由 选择 强度 和 避 
免 近 交 之 间 的 对 立 引 起 的 。 保 持 尽 可 能 低 的 近 交 率 一 般 来 说 是 理想 的 。 考 虚 到 近 交 ， 如 果 
最 小 数目 的 亲本 被 国定 ， 比 如 说 10 对 ,那么 在 家 系 选择 下 ，10 个 家 系 必须 都 人 选 ， 这 是 
因为 每 一 家 系 仅 代表 前 一 世代 的 一 对 亲本 。 如 果 选 择 强 度 要 达到 一 合理 的 高 度 ， 则 繁育 和 
度量 的 家 系数 量 很 可 能 是 此 数量 的 2~4 倍 。 因 此 ， 家 系 选择 要 占用 大 量 的 空间 ， 如 果 繁 
育 空间 有 限 ， 则 家 系 选择 下 所 能 达到 的 选择 强度 可 能 很 小 。 下 面 两 种 方法 十 家 系 选择 的 
变形 。 

同胞 选择 ”正如 我 们 已 注意 到 的 ， 一些 性 状 不 能 在 亲 林 个体 上 上 度量， 选择 只 能 基于 亲 
属 的 表 型 值 进行 。 这 等 于 家 系 选择 ， 但 又 有 不 同 : 此 时 被 选 个 体 对 估计 家 系 均值 不 起 作 
用 。 这 种 差异 影响 受 家 系 大 小 控制 的 反应 方式 。 在 何 处 作出 区 分 是 重要 的 ， 当 所 选 个 体 未 
被 度量 时 我 们 将 使 用 术语 同胞 选择 ， 当 被 选 个 体 被 度量 并 包括 在 家 系 均值 中 时 使 用 家 系 选 
择 。 当 家 系 很 大 时 ， 这 两 种 方法 是 等 价 的 ， 于 是 ， 术 语 家 系 选择 被 理解 为 含有 上 述 两 种 
EEL 

后 裔 测验 ”后裔 测验 是 动物 育种 中 广泛 应 用 的 一 种 选择 方法 。 我 们 对 它 不 作 详 细 讨 
论 ， 只 把 它 当 做 家 系 选 择 的 一 种 形式 来 处 理 。 正 如 名 字 所 暗示 的 ， 选 择 标准 是 一 个 个 体 后 
裔 的 平均 值 。 初 看 起 来 ， 这 似乎 是 理想 的 选择 方法 并 最 容易 评估 ， 因 为 就 像 我 们 在 第 7 δ 
所 看 到 的 一 样 ， 个 体 后 代 的 平均 值 十 分 接近 我 们 所 能 得 到 的 个 体育 种 值 的 直接 度量 ， 事 实 
上 它 就 是 育种 值 在 实践 上 的 定义 。 然 而 ， 在 实 契 中 ， 后 裔 测验 有 较 长 世代 间隔 的 严重 缺 
点 ， 因 为 直到 后 毅 都 已 度量 才能 完成 对 亲本 的 选择 。 因 为 不 可 避免 的 世代 重 倒 以 及 因为 有 
可 能 出 现 应 选择 哪 一 世代 ， 是 亲本 还 是 后 裔 的 意义 含糊 的 问题 ， 所 以 ， 用 后 裔 测验 来 作 选 
择 的 评价 很 容易 发 生 混 消 。 后 裔 均值 是 用 来 判断 亲本 的 ， 只 有 当 亲 本 已 测验 完 并 等 候选 择 
时 ， 后 裔 才 准 备用 作 亲 本 。 这 样 ， 中 选 亲 本 及 其 后 裔 二 者 同时 用 作 亲 本 。 通 过 把 后 裔 测验 
当 作 家 系 选择 的 修改 形式 可 以 部 分 地 克服 解释 的 困难 。 后 窗 构 成 家 系 ， 通 常 是 半 同 胞 家 
系 ， 选 择 就 是 按照 上 面 描述 的 方式 根据 家 系 均 值 在 它们 之 间 进 行 。 唯 一 的 不 同 是 中 选 家 系 
因 人 允许 其 亲本 继续 繁殖 而 增加 了 大 小 。 另 外 ， 家 系 中 年 龄 较 小 的 成 员 不 参与 家 系 均 值 估 
计 ， 因 此 是 用 同胞 选择 法 来 选择 它们 。 通 过 未 度量 个 体 来 增加 中 选 家 系 的 大 小 并 不 会 提高 
选择 准确 度 ， 但 是 它 降低 了 更 新 速度 因而 提高 了 能 达到 的 选择 强度 。 这 是 后 诊 测 验 的 主要 
优点 ， 但 是 这 种 优点 只 在 大 规模 的 实施 过 程 中 当空 间 的 限制 不 引起 近 交 的 危险 时 才能 
实现 。 

家 系 内 选择 ”选择 标准 是 每 一 个 体 与 其 所 属 家 系 均值 的 离 差 ， 超 出 它们 家 系 均 值 最 大 
数量 的 那些 个 体 被 认为 是 最 理想 的 。 这 和 家 系 选择 相反 ， 家 系 均值 给 以 0 权重。 家 系 内 选 
择优 于 其 他 方法 的 主要 条 件 是 家 系 成 员 具 有 很 大 的 共同 环境 方差 组 分 。 猪 或 小 鼠 断 奶 前 的 
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生长 可 作为 这 种 性 状 的 实例 引用 。 个 体 断 奶 体重 的 大 部 分 变异 可 归 因 于 母体 ， 因 此 对 家 系 
成 员 是 共同 的 。 家 系 内 选择 将 从 选择 控制 的 变异 中 消除 这 个 大 的 非 遗 传 组 分 。 家 系 内 选择 
的 一 个 重要 的 实际 优点 ， 特 别 在 实验 室 实 验 中 ， 是 它 节约 繁殖 空间 ， 同 样 的 原因 ， 家 系 选 
择 在 空间 上 是 耗费 很 大 的 。 如 果 要 进行 单 对 交配 ， 则 每 一 家 系 必须 选 出 两 个 成 员 以 代替 其 
亲本 。 这 意味 着 各 家 系 等 量 地 为 下 一 代 提 供 亲 本 ， 我 们 在 第 4 章 大 到 的 系统 第 使 有 效 群体 
大 小 是 实际 数量 的 两 倍 。 因 此 当 实 行家 系 内 选择 时 ， 保 持 近 交 率 低 于 某 一 确定 值 所 需要 的 
繁殖 窗 间 只 是 个 体 选择 下 所 需要 的 一 半 。 


反应 的 预测 


为 了 评价 不 同 选择 方法 的 相对 优先 ， 我 们 必须 推导 每 一 种 方法 的 期 望 反 应 。 在 第 11 
章 中 已 稍 明 的 个 体 选择 这 里 不 再 附加 说 明 。 在 等 式 [11.3】 中 给 出 期 望 反 应 ， 为 R= 
i Gp k RF i 是 选择 强度 《 即 以 标准 差 表 示 的 选 迭 差 );，Gop 是 标准 差 ，h? 是 个 体 表 型 
值 的 遗传 力 。 家 系 选 择 或 家 系 内 选择 下 的 期 望 反 应 可 用 类 似 方法 获得 。 在 家 系 选择 下 ， 选 
择 标准 是 家 系 成 员 的 表 型 平均 值 ， 因 此 家 系 选择 的 期 望 反 应 是 : 


Re=i 0, h [13.2] 


其 中 ，i vee. σ, 是 家 系 均值 的 观察 标准 差 ，hj 是 家 系 均值 的 遗传 几 。 同 样 ， 家 
系 内 选择 的 期 望 反应 是 ; 


κ. =i 6, he [13.3] 

Hip, o, 是 标准 差 ，h 是 家 系 内 离 差 的 遗传 力 。 
咕 传 力 ” 应 用 于 家 系 均 值 或 家 系 内 离 莽 的 遗传 力 概念 没有 引 人 新 的 原理 。 很 简单 ， 遗 
传 力 是 表 型 方差 中 加 性 遗传 方差 数量 所 占 的 比 案 。 这 些 遗 传 力 可 用 个 体 值 的 遗传 力 〈 我 们 
将 继续 简单 地 称 为 遗传 力 ， 用 符号 κ᾿ 表示 )、 家 系 成 员 间 的 表 型 相关 、 家 系 内 的 个 体 数量 
来 表示 ， 所 有 这 些 都 可 以 通过 观察 来 估计 。 为 了 获得 恰当 的 表达 形式 ， 我 们 需要 重新 考虑 
方差 的 观察 组 分 是 如 何 由 有 因 组 分 组 成 的 ， 就 像 第 9 章 和 第 10 章 解释 的 一 样 (尤其 要 看 
表 9-5 和 表 10-7)。 首 先 让 我 们 通过 假设 所 有 家 系 都 包含 巨大 数量 的 个 体 来 简化 问题 ， 这 
样 所 有 家 系 的 平均 数 就 可 无 偏 估 计 。 首 先 考虑 表 型 方差 。 家 系 内 成 员 间 的 组 内 相关 : 是 组 


间 组 分 除 以 总 方差 :+ =05/ 07。 因 此 ， 组 疗 组 分 可 以 表示 为 cx = ! 0.， 组 内 组 分 可 表示 


为 ay = (1~ 0)G7。 这 表明 表 型 方差 可 分 前 为 观察 组 分 。 总 方差 ， 这 里 写作 or, BRB 
差 , 在 有 因 组 分 的 背景 下 我 们 将 写作 Vs。 以 同样 的 方式 ， 加 性 方差 在 家 系 间 和 家 系 内 的 
分 前 可 用 育种 值 的 相关 r 的 形式 表示 。 因 而 家 系 间 加 性 方差 是 rr， 家 系 内 加 性 方差 是 
(1-r) 太 。 这 些 双重 的 分 谢 汇 总 在 表 13-2。 
加 性 和 表 型 方差 的 分 训 同 时 导出 了 家 系 
均值 和 家 系 内 离 差 的 遗传 力 ， 因 为 这 此 遗传 _ O O 
力 简单 地 就 是 加 性 方差 与 表 型 方差 的 比率 。 «3 Me RAE 
因此 ， 当 家 系 很 大 时 ， 家 系 均值 的 遗传 力 是 家系 则 ,os M ie 
VaVe BEC r/t)h?, FW V/V 是 个 体 数 RRA «ἀπ ow ooo 


Ri3-2 大 的 家 系 间 和 家 系 内 的 方差 分 削 
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值 的 遗传 力 妃 。 不 同 亲 属 关系 的 值 在 表 9-3 中 给 出 ; 全 同胞 r= >, KM r= ο» 为 
了 在 以 后 能 同时 讨论 全 同胞 和 半 同 胞 家 系 ， 我 们 将 在 公式 中 保留 符号 τ 而 不 代入 适当 的 值 
Ir 
2 或 4。 

前 而 所 述 家 系 均值 和 家 系 内 离 差 的 遗传 力 通 过 假定 家 系 很 大 而 简化 了 。 实 际 应 用 中 ， 
这 种 简化 是 不 合适 的 ， 现 在 我 们 必须 通过 考虑 有 限 大 小 的 家 系 来 消除 它 。 可 是 ， 我 们 还 候 
定 所 有 家 系 的 大 小 是 相等 的 。 由 于 以 下 原因 ， 我 们 必须 考虑 家 系 的 个 体 数 。 如 果 选 择 基于 
家 系 均值 或 与 家 系 均值 的 离 差 ， 那 么 我们 涉及 的 是 观察 均值 ， 而 不 是 真正 均值 。 换 句 话 
说 ， 我 们 并 不 涉及 目前 已 讨论 过 的 方差 观察 组 分 ， 而 涉及 观察 均值 和 观察 的 家 系 内 离 差 的 
方差 。 各 组 的 观察 均值 是 有 抽样 方差 的 ， 它 来 自 组 内 方差 。 如 果 一 个 组 有 个 个 体 ， 那 
么 组 均值 的 抽样 方差 是 (1/n) Og ,其 中 ay 是 组 内 方差 组 分 。 这 样 观察 的 组 均值 方差 增加 


Τα) ov ,而 观察 的 组 内 离 差 方差 相应 减少 同样 的 数量 。 因 此 ， 家 系 大 小 为 n 的 观察 方 
差 由 表 13-3 显示 的 观察 组 分 组 成 。 将 观察 组 分 变换 成 表 13-2 中 的 有 央 组 分 ， 现 在 就 能 找 
出 进入 观察 方差 的 有 因 组 分 。 它 们 列 在 表 13-3 的 右边 两 栏 。 


表 13-3 家 系 大 小 为 n 的 观察 方差 的 组 成 








有 因 组 分 
RRJ E 观察 组 分 
加 性 表 型 
家 系 均 值 的 ， of Sp +- Sy Leia deny, 1+ (n= Wty, 
家 系 内 离 差 的 ， σ, dp- ὁ, 全 Up DU- Dy, 


为 获得 家 系 均值 和 家 系 内 离 差 的 遗传 力 ， 我 们 只 须 用 观察 方差 的 加 性 组 分 除 以 表 型 组 
分 即 可 。 这 样 家 系 均值 的 遗传 力 是 ; 


σ Ἱτίπ- 1) 2 
a οι. [13.4] 


RARAREM MAE: 
κο. [13.5] 
同胞 选择 必须 与 家 系 选 择 区 别 开 来 ， 区 分 点 的 差异 在 于 中 选 个 体 设 有 度量 。 采 用 等 式 
[10.2] 的 方式 ， 通 过 将 遗传 力 视 为 一 个 回归 可 以 最 佳 地 推导 出 适宜 的 遗传 力 。 在 这 种 情 
况 下 ,遗传 力 是 木 度量 个 体 的 育种 值 对 其 被 度量 同胞 的 表 型 均值 的 回归 。 它 们 的 协 方差 简 
单 地 就 是 全 同胞 或 半 同 胞 协 方差 ， 即 rr ， 它 既 不 受 度量 个 体 数量 也 不 受 未 度量 个 体 数量 


的 影响 ， 其 原因 已 在 第 9 章 并 述 。 因 此 回归 为 V o>, Erb σ, 是 表 13-3 给 出 的 度量 个 
体 的 家 系 均值 的 观察 方差 。 代 入 则 给 出 适合 于 同胞 选择 的 家 系 均值 的 遗传 力 ， 


Berin” ng 
K 13-4 列 出 了 不 同 选择 方法 的 遗传 力 ， 它 们 的 推导 现在 都 已 作 了 解释 。 
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表 13-4 不 周 选择 方法 下 的 遗传 力 和 期 望 反应 











个 体 k R=i Oph? 

; ο απ 

ma σσ, Me TaD 

家 系 内 ewan Re=i Op = st 

合并 一 Resi opha 14 CaP, eat 


ἐς 选择 强度 ( 按 标 准 度量 的 选择 差 )， 假 定 对 所 有 方法 都 相等 ， 但 不 必 这 样 。 
gp= PAR RUA 的 标准 差 。 
K = 个体 值 的 遗传 力 。 
r 对 全 同胞 家 系 ，r = 下-。 
对 半 同 胞 家 系 ，r= 二 。 
:= 家 系 成 员 表 型 值 的 相关 。 
n= 家 系 中 个 体 数 。 


期 望 反 应 ”现在 来 推导 期 望 反应 就 容易 多 了 。 以 家 系 选 择 为 例 。 期 望 反应 由 等 式 
[13.2] 给 出 Εξ i ohy。 可 是 ， 这 个 表达 式 就 这 样 表述 没有 多 大 用 处 ， 因 为 它 不 易 与 
其 他 方法 进行 比较 。 将 它 转换 为 易于 与 个 体 选择 进行 比较 的 形式 将 是 最 方便 的 。 通 过 代入 
FA [13.4] 给 出 的 家 系 均值 遗传 力 hy 的 表达 式 ， 并 用 表 13-3 右边 栏 中 的 个 体 表 型 值 的 
标准 差 Op (=V Vp) 的 形式 来 表示 观察 的 家 系 均值 的 标准 差 6;， 就 可 以 做 到 这 一 点 。 于 
是 ， 期 望 反应 变 为 : 


ΕΞ ti [He x Op doe 
化 简 为 : 


1+(n “πὶ 


i op 
i Gp h? 项 等 于 个 体 选 择 下 的 期 望 反 应 ， 因 此 ， 方 括号 内 的 表达 式 是 家 系 选择 与 个 体 选 择 
比较 的 因子 。 表 达 式 看 起 来 很 复杂 ,但 它 只 包含 3 个 简单 的 数量 : n， 它 是 家 系 大 小 ; r 
对 于 全 同胞 家 系 它 是 十 ， 对 于 半 同胞 家 系 它 是 士 ，:， 它 是 表 型 组 内 相关 。 

不 同 选 择 方 法 的 期 望 反 应 列 于 表 13-4， 各 个 表达 式 都 用 有 利于 与 个 体 选择 进行 比较 
的 方式 来 表达 。 

合并 选择 


这 里 只 对 合并 选择 (combined selection) 作 简 要 的 论述 ， 因 为 在 以 后 将 更 充分 地 盖 述 
它 。 在 应 用 合并 选择 时 所 采用 的 适宜 权重 因子 可 推导 如 下 。 以 前 我 们 知道 ， 个 体 表 型 值 由 
两 部 分 组 成 ， 妈 家 系 均值 和 家 系 内 离 差 ，P = P; + P。， 每 一 部 分 都 给 出 有 关 个 体育 种 值 的 
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一 些 信息 。 在 第 10 章 我 们 看 到 遗传 力 等 于 育种 值 对 表 型 值 的 回归 (等 式 [10.2])， 内 此 ， 
从 表 型 值得 到 个 体育 种 值 的 最 佳 估计 值 是 heP (等 式 [10.4])。 这 个 概念 能 独立 应 用 于 表 
型 值 的 两 个 部 分 ， 因 为 这 两 个 部 分 互 不 相关 且 为 育种 值 提供 独立 的 信息 。 因 此 考虑 表 型 值 
的 两 个 部 分 ， 个 体育 种 值 的 最 佳 估计 值 可 由 复 回归 方程 给 出 : 
期 望 育种 值 = h? Ppt hh, Pu [13.7] 
Py 作为 与 群体 均值 的 离 差 而 度量 ，P, 则 作为 与 家 系 均 值 的 离 差 而 度量 。 因 此 最 有 效 利用 
黄种 信息 来 源 的 加 权 因 子 是 两 个 遗传 力 ， 它 们 分 别 是 对 家 系 均值 和 家 系 内 离 差 的 偏 回 归 系 
数 。 如 果 用 表 13-4 中 的 两 个 遗传 力 值 代 人 等 式 [13.7] ,我 们 将 看 到 ， 项 是 两 个 权重 因 
子 的 共同 部 分 ， 因 此 可 以 省 略 及 这 一 项 而 不 影响 相对 权重 。 这 样 给 出 的 期 望 育种 值 为 ; 
ο [HBs 

在 实 契 中 ， 用 个 体 值 代替 家 系 内 离 差 并 且 将 它 的 权重 定 为 1 是 十 分 方便 的 。 因 此 使 用 
校正 的 家 系 均值 ， 补 充 了 个 体 本 身 提 供 的 信息 。 对 家 系 均 值 的 适宜 权重 因子 的 整理 可 导出 
一 个 有 价值 的 指数 如 下 (Lush, 1947); 





ET ee 
AP PRPMA, P 是 家 系 均值 与 群体 均值 的 离 差 , 个体 本 身 包括 在 家 系 均值 内 。 注 意 
如 果 + 大 于 r， 则 PP 的 权重 是 灸 的 。 当 相关 中 有 很 大 的 环境 组 分 时 ， 这 种 情况 才 会 出 现 ; 
于 是 家 系 均值 是 环境 而 不 是 育 神 值 的 标志 。 以 适宜 于 和 个 体 选 择 比较 的 形式 表示 的 合并 选 
择 的 期 望 反应 给 在 表 13-4 中 。 它 的 由 来 见 Tush (1947). 


例 13.1 

通过 将 表 13-1 中 的 数字 应 用 于 等 式 [13.8] 来 说 明 合并 选择 的 运作 ， 这 些 数字 是 小 
刘 窜 产 仔 数 的 实际 值 。 这 里 再 次 把 表 型 值 以 及 作为 与 全 群 均值 离 差 的 家 系 均 值 列 于 表 13- 
5a。 帘 产 仔 数 的 全 同胞 相关 大 约 是 :=0.1。 用 r=0.5、n =4 还 有 1 代入 等 式 [13.8] 得 
到 有 价值 的 指数 为 ; 1 = 了 +2.46Pj。 对 每 一 个 体 这 样 计算 得 来 的 指数 列 于 表 13-5b。 由 合 
并 选择 选 出 的 个 体 和 由 个 体 选择 选 出 的 个 体 之 间 叭 一 的 差异 是 排名 第 4 的 个 体 ， 合 并 选择 
选 A3 而 不 是 B2 或 D1。 
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A B c D 
1 13 11 7 9 
2 10 9 7 3 
3 8 6 6 3 
4 5 6 4 3 
Py +2 +1 -1 
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表 135h。 表 型 值 和 家 系 均值 





> ip hb 一 
= 
Ὸ 

ο 5 
ο0 
in 
ow 
in 
i 
= 
Ὁ 


全 群 均值 7 
各 种 方法 的 相对 优点 


任 一 选择 方法 相对 于 任何 其 他 选择 方法 的 优点 可 由 表 13-4 给 出 的 期 望 反应 来 揭示 。 
可 是 ， 表 示 相 对 优点 的 公式 是 很 繁琐 的 ， 以 一 种 复杂 的 方式 取决 于 表 型 相关 :、 家 系 大 小 
n 以 及 家 欠 是 全 同胞 还 是 半 同 胞 即 r。 相 对 优点 以 图 解 方式 汇总 在 图 13-1 中 。 它 揭示 了 3 
种 简单 方法 相对 于 合并 选择 的 期 望 反应 ， 合 并 选择 一 定 总 是 最 好 的 方法 。 用 两 个 极端 家 系 
大 小 的 相对 反应 对 表 型 相关 t 绘制 成 图 : (a) 家系 很 大 ，(5) 家 系 大 小 为 2。 和 假定 选择 强 
ΒΕ i 对 所 有 方法 都 相同 。 虽 然 图 解 中 的 结论 不 能 直接 应 用 于 实际 育种 中 ， 但 为 说 明 其 理 
由 ,还 是 将 它们 列 出 如 下 。 第 一 ， 将 3 种 简单 方法 与 合并 选择 比较 ， 简 单方 法 的 期 望 反应 
低 于 合并 选择 的 ， 很 少 多 于 10% ， 从 不 大 于 20% ; 第 二 ， 比 较 3 种 简单 方法 ， 在 很 大 的 : 
值 范围 内 个 体 选择 都 是 最 好 的 。 其 原因 是 个 体 选择 利用 了 整个 的 加 性 遗传 方差 ， 而 家 系 选 
择 仅 利 用 了 家 系 均值 之 闻 的 方差 ， 家系 内 选择 仅 利 用 了 家 系 内 方差 。 当 表 型 相关 i 低 时 ， 
家 系 选 择 比 个 体 选 拌 好 。 低 的 同胞 相关 暗示 遗传 力 低 和 几乎 没有 来 自 共同 环境 的 相似 性 。 
一 般 来 说 ， 就 是 这 些 条 忻 使 得 家 系 选择 比 个 体 选择 好 。 当 间 胞 相关 很 高 时 ， 家 系 内 选择 比 
个 体 选择 好 。 很 高 的 相关 只 能 由 巨大 的 共同 环境 方差 组 分 ν, Β|3ἑι 这 是 家 系 内 选择 优 于 
个 体 选 择 的 条 件 ， 但 这 种 情形 极 少 发 生 。 可 是 ， 还 要 考虑 其 他 因素 。 第 一 个 就 是 近 交 。 家 
系 选 择 似乎 导致 中 选 的 亲本 来 自 较 少 的 几 个 家 系 ， 除 非 选 择 强度 相应 地 降低 。 结 果 家 系 选 
择 的 近 交 率 似 乎 比 个 体 选择 的 大 。 确 实 ， 家 系 均 值 的 任何 使 用 ， 比 如 合并 选择 ， 都 倾向 于 
增加 近 交 率 。 相 反 ， 家 系 内 选择 似乎 降低 近 交 率 。 第 二 个 因素 是 第 11 章 中 解释 过 的 加 性 
方差 的 减少 。 正 如 表 11-5 所 示 ， 它 是 由 于 选择 产生 的 不 平衡 而 降低 的 唯一 的 家 系 间 方差 。 
因而 家 系 内 选择 优 于 家 系 间 选 择 之 处 正 是 它 能 利用 了 较 大 数量 的 加 性 方差 。 第 三 个 因素 是 
经 济 方面 的 ， 它 使 得 图 13-1 中 的 比较 结果 不 能 直接 与 实际 育种 工作 相关 联 。 同 时 获得 个 
体 和 家 系 记录 的 费用 可 能 使 合并 选择 不 经 济 或 不 实际 。 在 动物 育种 中 ， 个 体 记 录 容 易 获 
得 ， 但 获得 合并 选择 需要 的 谱系 记录 可 能 是 昂贵 的 。 可 在 较 少 有 效 的 个 体 选 择 私 较 昂 贵 的 
合并 选择 之 间 进 行 挑选 。 另 一 方面 ， 在 植物 育种 中 ， 家 系 可 能 容易 鉴别 出 来 ， 而 单 株 植物 
记录 可 能 难于 获得 ,或 者 它们 没有 意义 。 这 种 情形 下 家 系 选择 可 能 是 唯一 可 行 的 方法 。 应 
用 于 植物 的 家 系 选择 的 详细 论述 见 England (1977). 


例 13.2 

为 举例 说 明 如 何 比 较 不 同 的 选择 方法 ， 将 用 小 所 的 3 个 性 状 来 计算 它们 的 相对 优点 。 
假定 家 系 是 单一 宛 次 。 断 奶 重 具有 很 大 的 共同 环境 组 分 ， 它 造成 的 全 同胞 相关 高达 0.8, 
6 周 疮 体重 的 共同 环境 组 分 较 小 ， 但 仍 很 大 ， 它 造成 的 相关 为 0.6【 见 例 10.5), ZE 
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数 ， 作 为 成 年 母 饼 的 一 个 性 疾 ， 让 传 力 低 且 共同 环境 效应 小 ， 它 造成 的 金 同胞 相关 很 低 为 
0.1。 假 定 所 有 选择 方法 的 选择 强度 都 相同 ， 虽 拟 这 在 实践 中 是 不 可 能 的 。 假 定 家 系 大 小 
为 n=4。 家系 是 金 同胞 ， 因 此 r=0.5。 通 过 代入 这 些 n、r 值 和 适当 的 上 值 ， 从 表 13-4 
中 计算 了 相对 于 个 体 选 择 的 期 望 反应 。 相 对 反应 给 在 表 13-6。 对 断奶 重 和 帘 产 仔 数 ， 会 
并 选择 比 个 体 选 择 大 约 好 20% ,但 对 于 6 周 龄 体重 ， 合 并 选择 实际 上 没有 优势 。 对 于 帘 
产 仔 数 ， 家 系 选择 比 个 体 选择 要 好 10% 《如 果 公 咎 也 要 选择 ， 不 管 应 用 于 母 据 的 是 什么 
方法 ， 这 些 公 鼠 必 须 通过 同胞 选择 来 选 留 )。 对 这 3 个 性 状 中 的 任 一 性 状 来 说 ， 家 系 内 选 
择 并 不 比 个 体 选 择 好 ， 但 是 对 于 断奶 重 ， 若 家 系 大 小 大 于 5， 则 不 然 。 


表 13-6 不 同 选择 方法 对 性 状 的 影响 








断奶 重 6 周 龄 体重 窝 产 仔 数 
: 0.8 0.6 0.1 
等 式 [13.8] 中 P, 的 权重 ~0.71 -0.29 +2.46 
合并 ; R.A/R 1.18 1.01 1.19 
家 系 ; R/R 0.68 0.75 1.10 
Χ Κ.Ε.Κ 0.9) 0.68 0.46 





相对 反应 





ϱ 02 04 0.6 0.8 100 0.2 04 06 08 1.0 
i Ł 
(4)η-ο (δ) n=2 


13-1 对 全 同胞 家 系 不 同 选择 方法 的 相对 优点 。 用 相对 于 合并 选择 的 反应 对 表 型 组 内 相关 ! 绘图 
(i= TARE, F= 家 系 选择 ; V- 家 系 内 选择 ) 


例 13.3 

LMR (Drosophila) 做 实验 进行 同胞 选择 与 个 体 选择 的 比较 (Clayton 和 Robertson, 
1957)。 同 时 用 全 同胞 和 半 同 胞 两 种 家 系 进行 同胞 选择 。 反 应 与 具有 例 11.2 给 出 的 选择 强 
度 i=1. 和 0 的 个 体 选择 进行 了 比较 。 表 13-7 给 出 了 表 13-4 的 公式 计算 相对 于 个 体 选 择 的 
期 望 反应 所 需要 的 数据 。 我 们 将 看 到 半 同 胞 的 > 值 比 0.25 稍 大 一 些 。 这 是 因为 与 同一 雁 
体 交 配 的 肉体 彼此 间 并 不 是 完全 地 互 不 相关 。 期 望 和 观察 到 的 相对 反应 给 在 表 的 右边 部 
分 。 预 期 同胞 选择 应 当 比 个 体 选择 差 ， 这 已 被 证 明 。 然 而 在 向 上 和 向 下 的 反应 间 和 存在 一 些 
差异 ， 其 原因 不 明 。 
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表 13-7 同胞 选择 与 个 体 选择 的 比较 











x OH HRI, Κ.Β 
全 同胞 半 同 胞 全 同胞 半 同 胞 
1.33 | 1.27 Š Wati 0.832 0.614 
n 12 20 观察 值 ， 向 上 0.618 0.527 
r 0.50 0.275 观察 值 ， 向 下 0.919 0.635 


t 0.265 9.121 

指数 选择 

选择 的 最 优 方法 是 使 用 个 体育 种 值 的 所 有 可 利用 的 信息 ， 并 把 这 些 信 息 综合 为 一 个 有 
价值 的 指数 。 当 存在 两 个 以 上 的 信息 来 源 时 ， 上 面 所 给 出 的 合并 家 系 均值 与 家 系 内 离 差 的 
解决 方法 不 能 很 好 地 适用 于 较 复杂 情况 。 例 如 ，#HJ 能 有 来 源 于 个 体 、 尺 亲 、 全 同胞 、 半 同 
胞 、 其 他 亲属 的 信息 。 碟 者 ， 如 果 是 限 性 性 状 ， 则 个 体 本 身 不 能 度量 的 信息 只 能 来 自 于 不 
同 种 类 的 亲属 。 内 此 ， 我 们 的 目的 是 将 所 有 信息 合并 成 -- 个 指数 ， 并 据 此 对 个 体 进 行 选 
择 。 不 使 用 矩阵 方法 ， 指 数 是 不 容易 构建 的 ， 尤 其 如 果 有 两 个 以 上 的 信息 来 源 时 。 技 术 上 


的 细节 超出 了 本 书 范围 ， 这 里 仅 给 出 有 关 原 理 的 简要 叙述 。 更 详细 的 阐述 见 Nordskog 
(1978). Lin (1978). Nicholas (1987) 和 Van Vleck (1993). 


指数 的 构建 


指数 是 个 体育 种 值 的 最 佳 线性 预测 ， 它 采取 育种 值 对 所 有 信息 来 源 的 复 回 归 形 式 。 首 
先 考虑 最 简单 的 情况 ， 即 我 们 拥有 的 唯一 信息 是 作为 与 群体 均值 离 差 的 个 体 本 身 的 表 型 值 
Ρο 于 是 预测 或 期 望 的 育种 值 为 E(4) = bpP ,其 中 bp 是 育种 值 对 表 型 值 的 回归 。 在 这 种 
TROUT, bgp =h? (FA [10.2])。 现 在 假定 有 若干 种 信息 P!、P，,、P; 等 ， 其 中 每 一 个 
是 个 体 或 一 组 亲属 的 表 型 值 。 这 些 以 表 型 值 形式 出 现 的 信息 将 被 称 为 “度量 值 "， 它 们 将 
作为 与 群体 均值 的 离 差 来 表达 。 于 是 ， 个 体 的 指数 为 : 
T=), P, + bP, + baPy+ [13.9] 
其 中 , b 是 对 各 度量 值 进行 加 权 的 因子 。 问 题 是 要 找 出 每 个 加 权 因 子 的 最 佳 值 。 这 可 以 通 
过 找 出 使 指数 与 育种 值 闻 相关 ra 达到 最 大 的 8 值 来 做 到 。 使 内 最 大 等 于 使 指数 值 与 上 对 4 
的 线性 回归 的 离 差 平方 和 即 2;(7 -4 最小。 于 是 ， 由 此 产生 的 5 值 是 个 体育 种 值 对 各 度 
量 值 的 偏 回 归 系 数 。rm 的 最 大 化 是 计算 偏 回归 的 标准 方法 ， 这 里 不 必 再 作 解 释 。 求 解 最 
大 值 可 导出 一 组 联 立方 程式 ， 方 程 的 个 数 与 度量 值 个 数 一 样 多 ， 这 些 方程 的 解 给 出 等 式 
[13.9] 中 要 使 用 的 5 值 。 待 解 的 这 些 指 数 方程 在 下 面 给 出 《等 式 [13.10])。 给 出 了 3 个 
度量 值 的 方程 ; 很 容易 看 到 ， 这 些 方程 对 较 多 上 或 较 少 的 度量 值 如 何 进行 扩展 或 减少 。 每 一 
个 方程 将 在 左边 的 度量 值 的 表 型 方差 和 协 方差 与 在 右边 的 度量 个 体 的 加 性 遗传 方差 和 协 方 
老 联系 起 来 。 符 号 简要 叙述 如 下 。P 表示 由 下 标 数 字 表 示 的 度量 值 的 表 型 方差 成 协 方差 。 
Pl, Py ERR 1 的 表 型 方差 ，Pis 是 度量 值 1 和 2 的 表 型 协 方差 。 育 种 值 的 方差 和 协 
方差 类 似 地 记 作 A, HEH: 
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bı Pu + ὄρ] + b3Pi3 = An 
5, Po, + b2 Px + b3 Pn = An [13.10] 
by Pa + ba Pa + b3P33 = Ax 
当然 ， 要 解 这 些 方程 必须 代 人 人 P 和 4 的 数值 。P 和 4 可 以 用 下 面 的 参数 来 表示 : RBA 


差 V。， 这 里 记 为 o; 个 体 值 的 遗传 力 如 ;个体 间 的 表 型 相关 1; 表 9-3 中 列 出 的 亲缘 关 
系 r。 当 “度量 值 ”是 一 群 个 体 的 均值 时 ， 则 群体 中 个 体 数 n 也 是 必需 的 。 解 这 些 方程 有 
标准 的 计算 机 程序 。 将 通过 简化 为 只 考虑 两 个 度量 值 的 特殊 例子 来 说 明 指数 的 获得 。 
Becker (1984) HIRT ΗΛ «ΙΤ. 
个 体 和 一 个 亲属 设 度量 值 1 是 变 计 算 指 数 的 个 体 的 ， 度 量 值 2 足 它 一 个 亲属 的 。 那 

么 度量 值 的 表 型 方差 相同 ， 即 Pli = Py = 0 。 表 型 协 方差 是 Pl, = Px sto, MESARE 
41 = 12G ， 加 性 协 方差 是 4 = rh?0 ， 其 中 是 亲属 和 个 体 之 间 的 亲缘 系数 。 各 部 分 被 
σ 除 后 ， 待 解 方 程 变 为 : 

bi + b= h? 

tb, + by = h? 
化 简 之 后 ， 方 程 的 解 为 : 


_ Wd - πι) 
δι = 1- g2 3b 
将 δι 和 ὁ) 的 值 代入 等 式 【13.9] 即 得 指数 。 
为 了 选择 个 体 的 实用 目的 ， 再 度量 (esae) 指数 可 能 是 方便 的 ， 这 样 个 体 本 身 的 度 
量 值 给 以 1 的 权重 。 于 是 给 予 P, 的 权重 是 5/81 = (r -1)/(1 -nw)， 再 度量 指数 为 ; 


r= pis (EE) 


对 于 这 种 形式 的 指数 ，P1 可 用 实际 值 ， 但 P; 必须 是 群体 均值 的 离 差 ;于 是 指数 值 是 以 度 
量 值 为 单位 的 。 最 初 形式 的 指数 是 预测 个 体育 种 值 的 ; 再 度量 形式 的 指数 则 是 经 亲属 信息 
校正 后 的 表 型 值 。 任 何 指数 都 可 作 类 似 再 度量 。 可 是 必须 注意 ， 如 果 要 预测 指数 选择 的 反 
应 ， 则 必须 考虑 到 对 指数 的 任何 再 度量 。 反 应 的 预测 将 在 以 后 解释 。 

母亲 和 一 个 父系 半 姐 妹 ”这 是 例证 按 瞧 性 性 状 对 公 畜 选择 ， 像 产 奶 量 或 产 蛋 量 。 要 计 
算 指数 的 个 体 不 能 度量 。 为 了 使 指数 方程 与 等 式 [13.10] 的 方程 可 比 ， 我 们 可 以 认为 度 
量 值 1 缺 省 ， 度 量 值 2 是 母亲 的 , 度量 值 3 是 半 姐 妹 的 。 因 此 等 式 [13.10] 的 相关 部 
分 为 : 


k?(r-t) 
1- 2 





bP + by Px, = An 

ba Py + 63 P33 = Ax 
表 型 方差 还 是 相等 的 ，Pm = Ps = 0 。 假 定 母 亲 和 半 姐妹 没有 亲缘 相关 也 没有 环境 相关 ， 
因此 Pa = Pw=0。Aw 是 个 体 与 其 母亲 的 加 性 协 方差 ， 它 等 于 方 hg 。431 是 个 体 与 其 半 
同胞 的 加 性 协 方差 ， 它 等 于 4 ji20 。 于 是 将 指数 方程 直接 求解 ; 


1 1 
六 δι = h? 


b= 4 
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给 出 指数 为 : 
1a ΜΡΙ +4 RP, 
个 体 和 同胞 均值 “这 是 本 章 开头 介绍 问题 的 那 种 情况 ， 前 面 描述 为 “合并 选择 "。 像 
前 面 一 样 ， 个 体 仍 是 度量 值 1， 因 此 Pn = 0 ，hu = 办 0 。 家 系 均值 的 方差 给 在 表 13-3, 


从 中 可 知 Py =[1+(n-1)¢] G /n。 通常 个 体 包括 在 家 系 均值 内 是 方便 的 。 于 是 个 体 与 
家 系 均值 的 协 方差 等 于 家 系 均 值 方差 。 这 样 Pl = Pa = Pro WR, WED RST RA 
均值 的 加 性 方差 。 从 表 13-3 中 获得 加 性 方差 ， 给 出 Αγ = [14+ (π-- 1) 17 S/n Ais 
数 方程 为 : 
bı + Kb) = h? 
Kb, + Kb, = kh? 
其 中 , κ- 1+(n-1)t ‘pe 1+(n-1)r 
解 出 bi 和 by 即 得 指数 : 
2 2( ) 
πο Ρι BPs 
如 果 不 同 个 体 的 同胞 数 不 同 ， 对 每 一 个 体 必须 分 知 计 算  Ἁϊ Κο RRR E, GE 
数 可 再 度量 为 与 等 式 [13.8] 相同 的 形式 。 

从 同胞 获得 的 信息 的 有 用 性 取决 于 家 系 大 小 n。 因 为 通常 半 同 胞 比 全 同胞 多 得 多 ， 半 
同胞 家 系 比 全 同胞 家 系 提供 的 信息 要 多 ， 尽 管 其 遗传 亲缘 关系 不 其 紧密 。Osbome (1957) 
已 检查 过 应 用 家 禽 指数 的 相对 优势 。 

包含 均值 的 其 他 “度量 值 ” 在 其 他 情形 中 应 用 上 面 由 KAL 表示 的 数量 时 ， 有 两 
点 需要 注意 。 首 先 ， 一 组 亲属 彼此 间 的 相关 方式 不 同 于 它们 与 个 体 相关 的 方式 。 于 是 必须 
注意 使 用 适宜 的 1 值 和 7 值 。 例 如 ，P; 可 能 是 一 组 全 同胞 的 均值 ， 而 对 个 体 而 言 ， 全 同 
胞 又 变 为 半 同 胞 。 于 是 适合 于 Py 的 i 值 是 全 同胞 的 相关 ， 但 适合 于 Pl 和 Pahi: EAR 
JAF Ay AY > 值 则 是 半 同 胞 的 相关 。 其 次 ， 个体“ 度量 值 ”可 能 是 几 个 重复 记录 的 均值 。 
和 于是， 必须 使 用 重复 力 来 替代 ευ 


准确 度 


指数 值 与 育种 值 间 的 相关 rm， 在 指数 的 构建 中 它 达 到 最 大 值 ， 叫 做 指数 的 准确 度 。 
准确 度 提 供 了 比较 指数 或 任何 选择 标准 的 一 种 方便 的 方法 ， 因 为 相关 越 高 ， 作 为 育种 值 预 
测 的 标准 就 越 好 。 对 十 个 体 选择 ,标准 简单 地 就 是 个 体 的 表 型 值 。 因 此 个 体 选 择 的 准确 度 
是 表 型 值 与 育种 值 的 相关 ， 它 是 h， 即 遗传 力 的 平方 根 ( 等 式 [10.3])。 指 数 准 确 度 τι 
计算 如 下 。 
首先 ,我们 需要 知道 指数 值 的 方差 。 由 等 式 [13.9] TA: 
Ey ὀρ 2b bPa [13.11] 


其 中 方差 和 协 方差 以 等 式 [13.10] 的 符号 表示 。 这 种 表达 式 可 以 合并 为 易于 计算 的 形式 。 
重新 整理 各 项 ， 有 : 


μυ... 一 一- 一 -一 一 一 ~ 一 一 一 一 
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σι-- bilb Pi + bP +77") + bal δι Poy 十 b2 Pr + vee) +3 
用 等 式 [13.10] 代替 括号 中 的 式 子 得 : 
Οὐ = byAu + baAz + ba Ag + 13.12] 


下 一 步 我 们 需要 知道 指数 值 与 育种 值 的 协 方 差 。 由 下 面 的 理由 可 知 它 就 是 covm = σι. BL 
HAT 5 是 偏 回归 系数 ， 这 样 构建 的 指数 导致 育种 值 对 指数 值 的 回归 等 于 1， 即 by lo 
从 另 一 种 角度 讲 ， 这 就 是 :构建 指数 导致 1 单位 指数 值 等 于 1 单位 预测 育种 值 ， 现 在 有 
cow/ = by =1, 由 此 可 知 covws = 0 <。 这 样 ， 假 定 指 数 未 经 青 度量 ， 则 相关 由 下 式 给 
H: 


COV j4 σι 


6,0, σι 
这 里 Gy 从 等 式 [13.12] “PHA, σ, 是 群体 加 性 遗传 方差 的 平方 根 。 
相关 ri 是 复 相 关 ， 它 的 平方 表示 指数 中 合并 的 度量 值 占 加 性 方差 的 部 分 ， 即 2 = cv/ 


σὲ, 相反 ，(1- τὰ) 则 是 由 指数 中 没 计 入 的 加 性 方差 部 分 。 这 表明 通过 包含 附加 度量 值 
的 指数 改良 还 有 多 大 余地 。 


选择 反应 
选择 反应 是 中 选 亲本 的 平均 育种 值 ， 它 可 由 育种 值 对 指数 值 的 回归 来 预测 ， 即 R = 
bwS， 其 中 5 是 指数 值 的 选择 差 。 代 入 by = rn 4/0, MS = io, 得 预测 反应 为 : 


R= iruo, [13.14] 
这 个 预测 公式 适用 于 任何 指数 ， 只 要 zu 指 的 是 实际 使 用 的 指数 ， 就 不 管 是 怎样 询 建 的 以 
及 是 否 是 最 优 的 。 如 果 指 数 未 作 再 度量 ， 用 等 式 [13.13] 代 换 mm 得 : 


R=i ð; [13.15] 

与 简单 的 个 体 选 择 相 比 ， 很 显然 ， 指 数 选 择 应 用 起 来 要 费力 和 昌 贵 得 多 。 通 过 它 能 增 
益 多 少 ? 将 等 式 [13.14] 中 指数 选择 的 期 望 反应 与 等 式 [11.4] 中 个 体 选择 的 期 望 反 应 
(Rath 54) 进 行 比较 ， 就 能 很 容易 地 看 出 相对 优势 。 只 要 选择 强度 相同 ， 从 指数 选择 中 
预期 的 改进 相对 于 个 体 选 择 的 改进 就 是 比率 ri， 这 是 它们 各 自 准 确 度 的 比率 。 

实践 ”在 实际 动物 育种 中 ， 育 种 值 的 估计 存在 大 量 的 复杂 情况 : 估计 育种 值 的 个 体 存 
在 相关 ,一些 个 体 有 重复 度量 ， 其 他 个 体 仅 有 单个 记录 ， 最 严重 的 情形 是 ， 个 体 组 群 之 间 
存在 系统 环境 差异 。 对 后 一 种 情况 给 出 一 个 实例 ， 乳 用 母 牛 饲养 在 管理 实 戚 不 同 的 牛 群 
H, 这样， 对 公牛 产 奶 量 育 种 值 的 估计 ， 必 须 按 其 女儿 的 牛 群 效应 来 校正 。 如 果 所 有 有 关 
的 固定 环境 因子 的 估计 值 已 知 ， 那 么 能 够 校正 每 一 个 体 的 度量 值 ， 采 用 校正 的 值 可 以 构建 
选择 指数 。 可 是 ， 校 正 因子 的 估计 值 通 常事 先是 不 知道 的 。 被 称 为 最 佳 线性 无 偏 预测 
(BLUP) 的 统计 方法 用 来 同时 估计 固定 效应 和 育种 值 。 因 此 ， 传 统 的 选择 指数 是 具有 已 知 
固定 效应 的 BLUP 的 一 种 特殊 情形 。 只 要 实施 选择 的 数据 包括 在 分 析 中 ，BLUP 还 能 适应 


ΤΗ = 


[13.13] 


ee 
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其 他 复杂 情况 ， 诸 如 非 随机 交配 和 由 个 体 选择 引起 的 偏差 。BLUP 假设 遗传 和 表 型 方差 已 
知 。 如 果 这 不 是 真实 的 ， 则 采用 REML 可 从 数据 中 同时 估计 出 遗传 参数 。 被 称 为 《个 体 ) 
动物 模型 的 BLUP 的 -一 个 版 本 被 广泛 用 来 评定 动物 育种 数据 。 动 物 模 型 阐述 了 被 度量 的 每 
一 个 体 的 育种 值 ， 解释 了 育种 值 要 被 估计 的 个 体 之 间 的 所 有 遗传 关系 。 因 为 模型 中 包括 其 
代 间 个 体 间 的 关系 ， 所 以 动物 模型 能 够 解释 遗传 平均 值 和 方差 的 变化 ， 因 而 是 分 析 选 择 实 
验 数据 的 最 佳 方法 。 完 美的 解释 和 数字 例子 见 Nicholas (1987) 和 Van Vleck (1993), 更 多 
的 细节 见 Henderson (1977, 1988), Thompson (1979, 1989) 以 及 Kennedy 和 Sorensen 
(1988). 

将 和 需 预 测 性 状 相关 的 性 状 〈 有 这些 性 状 本 身 就 是 选择 县 标 ) 的 数据 合并 使 用 ， 则 可 
以 改进 预测 育种 值 的 指数 。 关 于 指数 将 在 第 19 章 阐 述 。 


在 结束 选择 题目 之前， 我 们 应 当 考 虑 近 些 年 来 通过 选择 的 应 用 家 畜 实 际 上 获得 了 多 少 
改良 。Smith (1984, 1988) 已 综述 了 这 个 问题 。 已 作 过 遗传 改良 评估 的 性 状 有 : KEFA 
仔鸡 增 重 和 蛋 鸡 产 蛋 数 、 猪 和 绵羊 的 体重 和 窝 产 仔 数 性 状 、 千 的 体重 和 产 奶 量 。 所 有 这 些 
都 表现 出 改进 。 用 平均 值 的 百分率 表示 ， 改 良 速 度 大 都 在 每 年 1% ~ 2% 的 范围 内 (不 是 每 
一 世代 )。 可 是 ， 肉 用 禽类 表现 出 6% 的 改进 ， 肉 牛 只 有 0.3%。 除 肉 用 仔鸡 外 ， 这 些 改 良 
速度 有 点 低 于 可 能 达到 的 水 平 。 可 能 的 改良 速度 出 已 知 的 遗传 力 、 选 择 方法 的 准确 度 和 选 
择 强 度 来 计算 。 可 能 的 改良 速度 在 每 年 1.4% ~ 3.2% 间 变 化 。 结 论 是 训 无 疑问 还 能 获得 相 
当 可 观 的 进展 ， 而 且 通 过 改进 方法 来 提高 改良 速度 点 当 是 可 能 的 。 





习 题 

13.1 对 具有 下 列 参数 的 性 状 ， 计 算 家 系 均值 的 遗传 力 hi 和 家 系 内 离 差 的 遗传 力 
h%。 假 定 选择 强度 相等 ， 计 算 每 一 种 情形 中 家 系 选择 和 家 系 内 选择 相对 于 个 体 选择 反应 的 
期 望 反 应 ， 即 ΒΚ. R,/Ro 





AEREI 家 系 类 型 同胞 相关 家 系 大 小 
(1) 0.1 半 同 胞 0.025 10 
(2) 0.1 半 同 胞 0.025 20 
(3) 8.1 全 网 胞 0.5 4 
(4) 0.2 全 同胞 0.8 4 
(5) 0.2 全 同胞 0.8 8 
[解答 序号 : 371 


13.2 ”英国 大 白猪 日 增 重 的 半 同 胞 相关 是 0.10， 全 同胞 相关 是 0,36。 当 选择 基于 下 
列 条 件 时 ， 比 较 相 对 于 个 体 选 择 进 展 的 期 望 反应 率 。 

(1) 全 部 来 自 不 同 母亲 的 5 个 半 同 胞 的 均值 ， 中 选 个 体 是 其 中 之 一 。 

(2) 包括 中 选 个 体 的 5 个 全 同胞 的 均值 。 


ete ---- -- 
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(3) 不 包括 中 选 个 体 的 5 个 全 同胞 的 均值 。 

(4) 个 体 与 包括 个 体 本 身 的 5 个 全 同胞 的 均值 的 离 差 。 

数据 来 自 Smith, C.et al. (1962) Anim. Prod., 4, 128 ~ 143. 

[解答 序号 : 87] 

13.3 ”根据 个 体 的 增 重 和 5 个 全 同胞 的 家 系 均值 ， 个 体 包括 在 家 系 均值 内 ， 来 选择 
猪 的 日 增 重 ， 则 适宜 的 指数 是 什么 ?假定 全 同胞 相关 和 习题 13.2 中 的 相同 都 为 0.36。 

13.4 “如果 下 表 数 字 是 来 白 不 同 全 同 移 家 系 的 4 个 个 体 猪 的 日 增 重 ， 根 据 习 题 13.3 
解 出 的 指数 并 对 同胞 数 做 一 些 必 要 的 修改 ， 则 它们 的 优先 顺序 是 什么 ? 








增 g 
猪 - . 
个 体 家 系 均 值 家 系 大 小 
A 1.6 1.3 5 
B 1.5 1.6 5 
€ 1.5 1.6 8 
D 1,3 1.7 8 
群体 平均 值 = 1.5 


[解答 序号 : 107] 
13.5 ”如果 利用 习题 13.3 中 计算 出 的 指数 来 选择 猪 的 日 增 重 ， 那 么 期 望 反 应 同 个 体 
选择 期 望 反 应 进行 比较 ， 结 果 怎 样 ? 


[解答 序号 : 117] 

13.6 根据 母亲 和 10 个 父系 半 姐 妹 的 产 奶 量 来 构建 一 个 选择 公牛 产 奶 量 的 指数 。 假 

定 半 姐妹 全 部 来 自 不 局 的 母亲 ， 日 它们 的 母亲 与 公牛 母亲 不 相关 。 还 假定 半 同 胞 之 间 没 有 
环境 相关 。 设 产 奶 量 的 遗传 力 为 0.35 ( 表 10-1), 虽然 这 比 大 多 数 估计 值 要 高 。 

[解答 序号 ，127] 

13.7 车 根 据 习 题 13.6 的 指数 从 20 头 公牛 中 选 出 1 头 ， 且 从 两 头 母 牛 中 根据 其 本 身 

产 奶 量 选 出 1 头 ， 预 测 每 一 世代 产 奶 量 的 改进 率 。 假 定 产 奶 量 的 表 型 标准 差 为 696kg ( 例 

8.7)， 且 假定 从 大 量度 量 的 群 中 进行 选择 。 


[解答 序号 : 137] 





第 14 章 近 交 和 杂交 : 1]. 平均 值 的 变化 


现在 我 们 将 注意 力 转 向 近 交 ， 它 是 育种 者 改变 群体 遗传 组 成 的 两 种 方法 中 的 第 二 种 方 
法 。 近 交 对 繁殖 力 和 一 般 活力 的 有 害 效应 是 育种 者 和 生物 学 家 所 熟知 的 ， 并 作为 数量 性 状 
所 表现 的 两 个 基本 遗传 现象 之 一 已 在 第 6 章 提 及 。 其 对 立 面 或 互补 面 ， 近 交 系 之 间或 不 同 
品种 或 变种 之 间 的 杂交 所 引起 的 杂种 优势 现象 同样 也 是 众所周知 的 ， 并 成 为 动 植 物 改 良 的 
一 种 重要 和 手段。 在 杂种 优势 利用 过 程 中 生产 用 于 以 后 杂交 的 系 群 是 进行 近 交 的 两 个 主要 目 
的 之 一 。 另 一 个 目的 则 是 生产 遗传 上 一 致 性 的 品系 ， 尤 其 是 用 于 生物 检定 和 各 种 不 同 领域 
研究 的 实验 动物 。 可 是 ， 近 交 本 身 几乎 普遍 是 有 害 的 ， 正 常情 况 下 育种 者 或 实验 者 试图 尽 
可 能 和 避免 近 交 ， 除 非 是 为 某 些 特殊 具 的 。 

在 第 3 章 给 出 的 近 交 讨论 中 ， 根 据 基因 频率 和 基因 型 频率 的 变化 描述 了 近 交 的 结果 。 
这 里 我 们 必须 指明 基因 和 基因 型 频率 的 这 些 变化 如 何 影 响 数量 性 状 ， 以 及 它们 如 何 解释 观 
察 到 的 近 交 和 杂交 的 效应 。 本 章 将 说 明 近 交 和 杂交 对 平均 值 的 影响 ， 对 方差 的 影响 将 在 下 
一 章 说 明 。 在 第 16 章 我 们 将 考虑 用 近 交 和 杂交 作为 动 植物 改良 的 一 种 手段 。 

要 描述 的 近 交 效应 不 适用 于 自然 自体 受精 的 植物 。 因 为 近 交 是 它们 正常 的 交配 方式 ， 
所 以 它们 不 可 能 进一步 近 交 。 可 是 ， 它 们 能 杂交 ， 于 是 它们 确实 经 常 表现 出 杂种 优势 ， 尽 
管 这 种 优势 低 于 异 交 物种 的 近 交 系 杂交 时 的 杂种 优势 。 自 体 受 精 植 物 的 改良 ， 杂 交 是 第 一 
E, HER 16 章 摘要 描述 。 


近 交 衰退 

近 交 最 显著 的 实际 结果 是 与 繁殖 能 力 或 生理 机 能 相关 的 性 状 所 表现 的 表 型 平均 值 降 
低 ， 这 种 现象 称 为 近 交 衰退 《inbreeding depressiony。 近 交 衰 退 的 一 些 例 于 给 在 表 14-1， 从 
中 我 们 可 以 看 出 什么 类 型 的 性 状 易于 近 交 衰退 ， 并 且 也 可 很 粗略 地 看 出 效应 的 大 小 。 从 这 
些 和 很 多 其 他 研究 的 结果 中 ， 我 们 可 作出 如 下 概论 ， 近 交 倾 向 于 降低 适合 度 。 这 样 ， 构 成 
适合 度 重 要 组 分 的 性 状 诸如 窝 产 仔 数 或 哺乳 动物 的 泌乳 ， 对 近 交 表现 出 下 降 ; 而 那些 与 适 
含 度 不 密切 相关 的 性 状 则 表现 极 小 变化 或 没有 变化 。 例 如 ， 果 蝇 (Drosophila) 中 ,刚毛 
数 和 体重 不 变化 (Kidwell 和 Kidwell, 1966), ΠΕ 34} MAI ABH (Tantawy 和 Reeve, 
1956). 

在 谈 到 一 特定 性 状 表现 的 近 交 衰退 时 ， 我 们 指 的 是 许多 系 群 的 平均 值 的 平均 变化 。 通 
常 发 现 分 离 的 系 群 所 表现 的 变化 程度 或 大 或 小 都 有 所 不 同 ， 确 实 象 我 们 在 关于 基因 频率 随 
机 漂 变 的 结果 中 所 预测 的 一 样 。 系 群 分 化 问题 将 在 以 后 我 们 讨论 方差 变化 时 讨论 。 这 里 提 
到 它 只 是 为 了 强调 这 个 事实 ， 即 现在 要 讨论 的 平均 值 变化 指 的 是 从 一 个 基础 群体 中 衍生 的 
大 量 系 群 的 平均 值 变化 。 正 如 我 们 先前 描述 的 近 交 那样 ， 我 们 不 得 不 描绘 由 很 多 系 群 组 成 
的 “整个 群体 ”"。 于 是 群体 平均 值 指 的 是 这 整个 群体 的 平均 值 ， 近 交 衰 退 指 的 是 这 个 群体 
平均 值 的 减少 。 现 在 让 我 们 考虑 近 交 中 群体 平均 值 变 化 的 理论 基础 。 
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14-1 近 交 衰退 的 一 些 实例 。 近 交 系 数 每 增加 20% 平 均值 的 大 概 下 降 数 ，{1) 以 绝对 单位 表示 ; 
(2) 作为 非 近 交 平 均值 的 百分率 ; (3) 作为 原始 表 型 标准 差 的 百分率 。 除 下 面 标明 的 外 ， 
给 出 的 衰退 仅仅 是 由 其 性 状 被 度 重 的 个 钵 近 交 引 起 的 





(1) (2) (3) 
单位 MANS op 的 % 

人 

10 岁 时 的 身高 (om); [Schull, 1962] 2.0 1.6 37 

智力 测验 得 分 (百分点); .Morton，1978] 4.4 4.4 29 
Æ 

ΦΕΒ (kg); [Robertson, 1954] 135 3.2 17 
绵羊 [Morley, 19541 

BYE (kg) 0.29 5.5 51 

! 岁 体重 (kg) 1.32 3.7 
猪 [Bereskin 等 ，1968] 

宽 产 仔 数 《出 生 的 存活 数 ) (α) 0.24 3.1 9 

154 ARR (kg) 2,6 4.3 15 
DR 

窝 产 仔 数 ; [Bowman 和 Falconer, 1960} (b) 0.56 7.2 23 

6 同龄 体重 (g); [White, 1972] 0.19 0.6 7 
玉米 [Comelius 和 Dudley, 1974] (ο) 

株 高 (om) (FS) 5.20 2.1 4 

(5) 5.65 2.3 5 
种 子 产 量 (g/ 单 株 ) (FS) 7.92 5.6 
(5) 9.65 6.8 30 


(a) 母 本 近 交 ; 仔 音 非 近 交 。 
(ὁ) BRE MRT SARA KARR; 一 个 世代 的 仔 畜 比 他 本 近 交 更 历 害 。 


(ο) 与 被 度 最 植物 的 近 交 有 关 的 衰退 ; 通过 连续 全 同胞 交配 (PS) 或 自体 受精 (S) HU. J.W. Dudley 博士 热 
心 提 供 玉米 的 Op 值 。 


首先 ， 我 们 可 以 回忆 和 扩展 第 3 章 中 的 一 些 结论 ， 开 始 假设 选择 不 以 任何 方式 影响 基 
因 频 率 的 离散 过 程 。 由 于 整个 群体 的 基因 频率 在 近 交 时 不 变化 ， 因 此 群体 平均 值 的 任何 变 
化 一 定 可 归 因 于 基因 型 频率 的 变化 。 近 交 引 起 纯 合 基因 型 频率 增加 和 杂 合 基因 型 频率 的 下 
降 。 因 此 近 交 时 群体 平均 值 的 变化 一 定 与 纯 合 子 和 杂 合 子 之 间 基 因 型 值 的 差异 有 关 。 现 在 
让 我 们 更 准确 地 看 看 群体 平均 值 是 如 何 取决 于 近 交 程度 的 。 
考察 被 细 分 成 许多 系 群 的 一 个 群体 ， 具 有 近 交 系数 二 。 采 用 下 面 的 方法 ， 将 表 3-1 和 
7-2 中 推理 的 结果 合 在 一 起 可 获得 群体 平均 值 的 表达 式 。 表 14-2 指出 了 一 个 两 个 等 位 基因 
位 点 的 3 种 基因 型 及 它们 在 整个 群体 中 的 基因 型 频率 。 这 些 频 率 来 自 表 3-1, p Hig 是 整 
个 群体 的 基因 频率 。 于 是 第 三 栏 给 出 了 图 7-1 中 指定 的 基因 型 值 。 每 一 种 基因 型 的 值 和 频 
率 乘 在 一 起 放 在 右边 栏 中 ， 它 们 的 和 给 出 了 这 个 位 点 对 群体 平均 值 的 贡献 。 这 样 ， 仍 然 指 
单个 位 点 效应 ， 我 们 发 现 近 交 系 数 为 F 的 群体 平均 基因 型 值 为 ; 
Mr = a(p-q)+2dp ο(1 -- F) [14.1] 
= Mo-2dp qF [14.2] 
FUP, Μο 是 近 交 前 的 群体 平均 值 ， 来 自 等 式 [7.2]。 因 此 由 近 交 引起 的 平均 值 的 变化 为 
-24dp 9F。 这 表明 只 要 d 不 为 零 ， 换 句 话说 就 是 如 果 杂 合子 的 值 不 同 于 纯 合 子 的 平均 值 ， 
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那么 ， 位 点 将 对 近 交 的 均值 变化 起 作用 。 虽 然 这 只 对 一 个 位 点 上 两 个 等 位 基因 做 了 详细 证 
明 ， 但 这 个 结论 对 具有 两 个 以 上 等 位 基因 的 位 点 同样 有 效 。 因 此 可 以 得 出 下 面 的 一 般 结 
论 : 近 交 时 平均 值 的 变化 是 与 该 性 状 有 关 的 位 点 上 显 性 的 结果 ， 并 且 变 化 的 方向 倾向 于 更 
为 隐 性 的 等 位 基因 的 值 。 显 性 可 能 是 部 分 的 或 完全 的 ， 或 它 可 能 是 超 显 性 的 ; 一 个 位 点 对 
平均 值 变化 起 作用 的 必要 条 件 是 杂 合子 不 应 当 恰好 处 于 两 个 纯 合子 之 间 的 中 间 值 。 等 式 
[14.2] 也 表明 平均 值 变化 的 大 小 取决 于 基因 频率 。 当 3 最 大 时 ， 即 当 万 =9 = χ᾽, E 


化 最 大 。 因 此 ， 其 他 条 件 相同 时 ， 处 于 中 间 频 率 的 基因 要 比 处 于 高 或 低频 率 的 基因 对 平均 
值 的 变化 贡献 更 大 。 


表 14-2 两 个 等 位 基因 位 点 的 三 种 基因 型 及 其 在 群体 中 的 频率 





基因 型 频率 值 频率 x 值 
Ay At p+ pqF +a p a+ pgaF 

A Ao 2pq-2pqF d 2p qd -2 pqdF 
Ἁγ G+ pak τα -qa - pqaF 


Ml=alp-q)+2dpq-2dpqF 


Ξαρ- ᾳ) «2άρα(Ι-- Ε 


现在 考虑 影响 性状 的 所 有 位 点 的 联合 效应 。 就 多 位 点 的 基因 型 值 加 性 联合 来 说 ， 群 体 
平均 值 由 单独 位 点 贡献 的 总 和 给 出 ， 这 样 : 

Mp - Σαίρ- ϱ) «2(Σιἀρφ)(1- F) [14.3] 
= Mo~2F Ddpg [14.4] 
近 交 引起 的 平均 值 变化 为 -2FZdp9。 

这 些 表达 式 表 明了 处 于 什么 样 的 条 件 下 一 个 数量 性 状 将 表现 出 近 交 引起 的 平均 值 的 改 
变 。 主 要 的 一 个 条 件 是 定向 显 性 ， 这 意味 着 有 关 基 因 的 显 性 在 一 个 方向 上 占 优势 。 如 果 增 
加 性 状 值 的 基因 对 其 减少 性 状 值 的 等 位 基因 星 显 性 ,那么 近 交 将 引起 群体 平均 值 的 减少 ， 
即 向 着 更 为 隐 性 的 等 位 基因 的 方向 变化 。 可 是 ， 每 一 个 位 点 的 贡献 也 取决 于 它 的 基因 频 
率 ， 具 有 中 间 频 率 的 那些 基因 对 平均 值 的 变化 有 最 大 的 影响 。 

从 等 式 [14.4] 可 获得 的 另 一 个 结论 是 当 位 点 加 性 联合 时 ， 近 交 引 起 的 平均 值 的 变化 
应 当 直 接 与 近 交 系数 成 比例 。 换 名 话说 ， 当 对 五 作 图 时 ， 平 均值 的 变化 应 当 是 一 条 直线 。 
如 果 位 点 间 存 在 上 位 互 作 ， 则 平均 值 和 近 交 系数 之 间 的 关系 不 再 是 线性 的 。 非 线性 是 由 双 
或 多 杂 合 子 的 互 作 离 差 引 起 的 。 双 杂 合 子 的 频率 下 降 与 严 成 比例 。 因 此 ， 如 果 平 均 而 言 
互 作 离 差 是 正 的 即 有 利 的 ， 那 么 随 着 FF 增加 ， 则 平均 值 衰 退 率 增加 ， 如 果 它 们 是 负 的 ， 
则 衰退 率 下 降 。 没 有 其 他 互 作 形式 影响 直线 性 ， 并 且 无 显 性 的 上 位 本 身 不 能 引起 任何 近 交 
训 退 。 至 于 上 位 如 何 影响 近 交 衰退 的 细节 ， 参 见 Crow 和 Kimura (1970, p.79). 

实验 上 观察 到 的 近 交 衰退 的 例子 在 图 14-1 和 14-2 中 说 明 。 总 的 来 说 ， 在 这 些 例子 中 
观察 到 的 近 交 衰退 ， 就 斑 来 说 ， 确 实 倾 向 于 呈 线 性 ， 这 可 以 作为 位 点 疗 上 位 互 作 不 十 分 
重要 的 证 据 。 可 是 ,若干 实际 困难 阻碍 着 从 近 交 衰退 率 的 观察 中 得 出 确切 的 结论 。 一 个 困 
难 是 ， 随 着 近 交 进行 和 繁殖 效率 下 降 ， 很 快 就 不 可 避免 地 丢失 一 些 个 体 和 一 些 整个 系 群 。 
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于 是 存活 者 就 是 一 个 经 过 选择 的 群体 ， 理 论 期 望 值 不 再 适用 于 它们 。 因 此 ， 近 交 误 退 率 的 
精确 度量 一 般 只 能 在 早期 阶段 ， 近 交 系 数 达 到 高 水 平 之 前 进行 。 另 一 个 困难 ， 尤 其 在 哺乳 
动物 研究 中 时 到 的 ， 是 由 母体 效应 引起 的 。 妹 体 特性 存在 于 对 近 交 意 退 最 敏感 的 性 状 之 
闻 。 因 此 近 交 对 受 母 体 效应 影响 的 另 一 个 性 状 的 影响 是 双重 的 : 部 分 可 归 因 于 被 测定 个 体 
的 近 交 ， 部 分 可 归 因 于 母 本 的 近 交 。 当 进行 连续 近 交 时 ， 在 早期 世代 中 母 本 和 后 衣 有 不 同 
的 近 交 系数 ， 因 此 被 测 性 状 和 近 交 系 数 之 间 的 关系 不 能 用 任何 简单 方式 表达 。 由 于 这 些 困 
难 ， 不 可 能 从 连续 近 交 下 观察 到 的 衰退 的 精确 形式 中 很 容易 地 获得 可 靠 结论 。 
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作为 非 近 交 种 百分率 的 平均 值 
3 





0 0.2 9.4 0.6 0.8 1.0 
近 交 系数 


图 14-1 近 交 对 玉米 (Zea mays】 株 高 和 种 子 产量 的 影响 
点 线 和 短 条 线 指 连续 自 交 ; 连续 直线 指 连 续 的 全 同胞 交配 。 休 进行 任何 选择 。 
数据 来 自 Hallauer 和 Sema (1973) (5928), Comelius 和 Dudley (1974) GEAR ARR). 


选择 的 效应 


近 交 过 程 中 对 选择 的 忽略 是 一 个 不 现实 的 省 略 ， 因 为 即使 在 实验 室 实验 中 也 不 能 完全 
避免 自然 选择 ， 而 且 对 易于 近 交 衰退 性 状 的 一 些 人 工 选择 经 常 伴随 着 有 意 的 近 交 。 有 两 种 
选择 效应 必须 区 分 开 来 : 延缓 接近 园 定 和 了 减少 近 交 衰退 。 延 组 接近 国定 在 第 5 章 末 已 讨论 
过 。 它 导致 纯 合 子 的 实际 比例 低 于 由 谱系 或 群体 大 小 计算 的 近 交 系数 预测 的 比例 。 如 果 选 
择 导致 较 好 的 等 位 基因 在 比 偶然 发 生 多 的 位 点 上 固定 ， 虽 不 延缓 接近 纯 合 性 ， 近 交 误 退 的 
降低 也 能 发 生 。 这 样 ， 为 了 有 效 利 用 选择 ， 有 必要 同时 近亲 繁殖 大 量 系 群 。 于 是 选择 可 应 
用 于 系 群 之 间 ， 以 便 淘汰 最 坏 的 系 群 ， 保 留 最 好 的 系 群 。 其 理由 是 遗传 变异 在 系 群 内 逐渐 
减少 ,在 系 群 问 逐 渐 增 加 。 这 将 在 下 一 章 解释 。 

在 抵消 近 交 豪 退 中 ， 选 择 的 效果 怎样 呢 ? 这 是 一 个 重要 的 实际 问题 ， 因 为 如 果 高 度 近 
交 系 要 用 于 任何 实践 目的 ， 则 个 体 必须 有 适当 的 生存 力 和 生殖 力 。 在 减少 或 甚至 完全 克服 
小 鼠 窝 产 仔 数 的 近 交 衰退 中 ， 毫 盛 疑 问 选择 已 是 成 功 的 。 如 果 图 14-2 a》 中 的 图 形 被 外 
推 至 下 为 100% 的 完全 近 交 ， 则 高 度 近 交 小 鼠 预 测 的 窝 产 仔 数 大 约 为 2。 这 是 无 选择 时 近 
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交 的 预期 结果 。 实 际 上 ， 大 多 数 现 存 近 交 系 的 平均 窝 产 和 仔 数 远大 于 2， 表明 选 择 在 它们 发 
育 过 程 中 成 功 地 减少 了 近 交 衰退 。Green (1968) 列 出 的 20 个 品系 平均 窝 产 仔 数 为 5.7， 
范围 从 4.1 到 7.2。 产 生 一 个 平均 数 高 于 原始 群体 的 高 度 近 交 系 的 细节 由 下 面 的 例子 给 出 。 


8 50 
(4) 


T 40 


窜 产 仔 数 


0 20 40 60 80 100 oO 20 40 δῦ 80 100 
ΕΦ) F (9) 


图 14-2 近 交 衷 退 彩 响 生殖 力 的 例子 
(a) 小 鼠 的 窝 产 仔 数 〈 数 据 来 自 Bowman 和 Falconer, 1960). 38 | 窜 出 生 时 平均 活 仔 数 对 仔 鼠 的 近 交 系 
数 作 图 。 第 一 世代 双 表 兄妹 交配 ; 此 后 全 同胞 交配 。 不 进行 任何 选择 。(8) SERA (Drosophila subobscu- 
τα) 的 生殖 力 。 每 夫 每 对 成 年 后 音 的 平均 数 对 京 本 的 近 交 系数 绘图 。 连 续 的 全 同胞 交配 【根据 
Hollingsworth 和 Maynard Smith, 1955). 


6 14.1 

图 14-2 (a) RAM RP SRM EBA 以 20 个 系 群 起 始 的 。 第 一 胎 出 生 的 所 有 上 崔 性 
随后 交配 以 提供 平均 帘 产 仔 数 。 只 饲养 第 一 了 略 ， 因 此 ， 第 一 胎 中 没 产 出 两 种 性 别 后 代 的 系 
群 就 被 淘汰 。 系 群 之 间 不 应 用 任何 其 他 选择 。 对 10 个 系 群 应 用 了 系 群 内 选择 (85 ἈΠῈ 
没有 包括 在 图 14-2 中 )。 这 种 选择 实际 上 对 近 交 宸 退 没 有 影响 。 在 第 3 世代 (F =55%), 
20 个 系 群 中 有 一 个 丢失 了 ， 在 第 6 世代 (F=76%), 只 有 3 个 系 群 继续 存在 。 再 经 过 5 
个 世代 ， 这 3 个 系 群 平均 窝 产 仔 数 为 6.6， 高 出 每 窝 2 头 的 改进 部 分 可 归 因 于 对 20 个 系 群 
中 最 好 的 3 个 系 群 的 选择 。 这 些 系 群 中 的 一 个 系 群 无 限期 存活 并 成 为 一 个 叫做 JU 的 “ 标 
准 ” 近 交 系 。 在 它 经 过 20 多 世代 近 交 之 后 青 经 过 3 年 ， 第 一 胎 中 它 的 平均 宽 产 仔 数 是 9.0 
(MeCarthy，1965) ， 这 要 比 近 交 前 的 原始 群体 的 高 。Bowman 和 Falconer (1960) 和 Falconer 
(1960α) MATRAALH, ADRAIA AA PRAT wit R (Falconer, 
1971; Eklund 和 Bradford, 1977). 


例 14.1 引 用 的 3 个 实验 证 明 ， 有 可 能 得 到 小 鼠 的 高 度 近 交 系 ， 它 的 被 选择 性 状 至 少 
与 原始 群体 一 样 好 。 这 提供 了 明 不 是 结论 性 但 是 很 有 力 的 证 据 ， 即 超 显 性 位 点 不 是 小 鼠 寞 
产 仔 数 近 交 衰退 的 一 个 重要 原因 。 如 果 一 个 超 显 性 位 点 具有 近 交 前 群体 的 平衡 基 关 频率 ， 
那么 不 可 能 有 一 个 与 非 近 交 群体 一 样 好 的 纯 合 系 。 但 如 果 较 好 纯 合 子 的 频率 低 于 非 近 交 群 
体 中 的 平衡 值 ， 那 么 在 近 交 系 中 固定 较 好 的 纯 合 子 可 能 增加 平均 值 (Minvielle，1979)。 有 
利于 杂 合子 并 影响 近 交 衰退 的 选择 方法 不 是 易 做 的 。 这 些 方法 取决 于 基因 频率 是 否 始 于 其 
平衡 值 ， 如 果 是 这 样 ， 还 取决 于 平衡 频率 是 中 间 值 还 是 极端 值 ， 即 取决 于 两 个 纯 合 子 适合 
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度 大 致 相等 还 是 有 很 大 不 同 (Hil 和 Robertson，1968)。 当 起 始 频率 是 平衡 值 时 ， 如 果 两 个 
纯 合子 适合 度 凡 乎 相等 ， 那 么 选择 通过 延缓 接近 纯 合 性 可 减少 近 交 衰退 ; 但 如 果 两 个 纯 合 
子 适 合 度 很 不 相同 ， 选 择 降低 近 交 衰退 的 速率 和 总 量 ， 因 为 那 时 它 引 起 较 好 的 纯 合 子 优先 
国定 。 


杂种 优势 


与 近 交 衰退 现象 相 补充 的 是 其 对 立 面 ,，“ 杂 种 活力 ”或 杂种 优势 。 当 近 交 系 进行 杂交 
时 ， 后 帝 的 那些 以 前 因 近 交 而 下 降 的 性 状 表现 出 增加 。 或 者 ， 采 用 一 般 的 术语 ， 近 交 时 竺 
失 的 适合 度 在 杂交 中 倾向 于 恢复 。 杂 种 优势 的 大 小 是 杂交 种 和 近 交 系 平均 值 之 间 的 差异 。 
考察 群体 平均 值 如 何 取决 子 近 交 系 数 可 以 看 出 ， 简 单 地 说 ， 杂 种 优势 就 是 近 交 衰退 的 反面 
现象 ， 正 如 等 式 [14.4] 显示 的 那样 。 如 同 先前 所 述 ， 一 个 群体 分 成 许多 没有 选择 的 近 交 
系 群 ， 这 样 其 平均 基因 频率 是 不 改变 的 。 如 果 系 群 随机 杂交 ， 杂 种 后 代 的 平均 近 父 系数 可 
恢复 到 基础 群体 的 大 小 ， 如 果 基 因 频 率 没有 改变 ， 则 基因 型 的 频率 与 基础 群体 的 相同 。 因 
此 ， 如 果 在 系 群 之 间 随 机 进行 许多 杂交 ， 那 么 可 以 预料 到 杂种 后 代 中 任何 性 状 的 平均 值 都 
与 基础 群体 的 群体 平均 值 相同 。 换 名 话说 ， 杂 交 的 杂种 优势 预期 与 近 交 塞 退 相等 。 而 且 ， 
如 果 在 杂交 之 后 群体 因 杂 种 和 随后 世代 间 的 随机 交配 而 得 以 继续 ， 则 近 交 系数 将 保持 不 
变 ， 因 而 预计 群体 平均 值 保持 在 基础 群体 的 水 平 。 这 样 根据 理论 推导 ， 我 们 可 以 作出 下 殉 
概括 ; 在 没有 选择 的 情况 下 ， 在 一 个 大 群体 中 对 系 群 进行 近 交 ， 紧 接着 又 进行 杂交 ， 预 期 
是 不 会 使 群体 平均 值 产生 任何 永久 变化 的 。 


例 14.2 

小 鼠 的 一 个 实验 (Roberts, 1960) 被 设计 用 来 检验 理论 期 望 ， 即 在 没有 选择 的 情况 
下 ， 杂 交 的 杂种 优势 应 当 等 于 近 交 时 的 衰 授 。 研 究 的 性 状 为 窝 产 仔 数 。 从 一 个 随机 交配 群 
体 中 抽取 30 个 系 群 ， 使 它们 通过 3 个 连续 世代 的 全 同胞 交配 来 繁殖 ， 使 近 交 系数 在 仔 畜 
中 达到 50% ， 在 母 本 中 达到 37.5%。 近 交 过 程 中 不 施加 任何 选择 ，30 个 系 群 中 只 有 2 个 
系 群 因 为 近 交 衰退 的 结果 而 丢失 了 。 


表 14-3 小 鼠 不 同 阶段 的 平均 窝 产 仔 数 








近 交 系数 平均 
πό 母 本 RFM 
近 交 前 0 0 8.1 
近 交 0.50 0.375 5.7 
杂种 仔鱼 0 0.50 6.2 
条 种 仔 畜 和 母 本 0 0 8.5 


近 交 三 代 后 ， 系 群 间 进 行 随机 杂交 ， 并 且 下 一 世代 在 FF 之 间 进 行 杂交 以 产生 具有 非 近 交 
仔 瘟 的 杂种 亲本 。 在 不 同 阶段 观察 到 的 平均 窝 产 仔 数 给 在 表 14-3 Po ΓΣΕΕ 24, 3 
种 优势 是 2.8; 两 考 在 实验 误差 的 限度 内 是 相等 的 。 


一 一 一 一 


200 ”数量 遗传 学 导论 


ž 交 


上 面 的 理论 结论 指 的 是 衍生 于 一 个 单一 基础 群体 的 系 群 之 问 大 量 杂 交 的 平均 情况 。 可 
是 ,实践 中 ， 经 常 感 兴 趣 的 却 是 稍 有 不 同 的 问题 ， 即 两 个 系 群 之 间 特 定 杂 交 上 所 表现 的 杂种 
优势 ， 或 没有 已 知 共 同 来 源 的 两 个 群体 之 间 的 杂种 优势 。 在 这 些 条 件 下 将 平均 值 的 变化 归 
因 于 近 交 系数 的 变化 将 是 不 合适 的 ， 而 且 按照 两 个 系 群 的 基因 频率 可 以 更 好 地 表达 杂种 优 
势 的 理论 基础 。 我 们 记得 第 3 章 指 出 近 交 导致 系 群 之 间 基 因 频 率 的 离散 ， 随 着 近 交 的 进 
行 ， 系 群 的 基因 频率 逐渐 分 化 ; 近 交 系数 是 表示 分 化 程度 的 一 种 方式 (等 式 [3.14])。 从 
近 交 系数 转 到 基因 频率 作为 讨论 的 基础 ， 因 此 我 们 变 从 杂交 的 一 般 或 平均 结果 转 到 两 个 系 
群 的 特殊 情况 。 

于 是 ， 让 我 们 考察 两 个 群体 ， 称 之 为 “亲本 群体 "， 虽 不 必 很 大 但 两 者 都 随机 交配 。 
亲本 群体 进行 杂交 以 产生 F 或 “杂种 第 一 代 ”，F' 个 体 在 一 起 随机 交配 以 产生 εν πὲ “ZR 
种 第 二 代 ”。 由 ΕΙ RP, 表现 的 杂种 优势 的 大 小 将 用 与 中 亲 值 的 离 差 ， 即 与 两 个 亲本 群体 
平均 值 的 差异 来 度量 。 首 先 考虑 具有 两 个 等 位 基因 的 单个 位 点 的 效应 ， 基 因 频 率 在 一 个 群 
体 中 为 p 和 gq， 在 另 一 群体 中 为 p 和 g'。 让 y 代表 商 个 群体 之 间 基 因 频 率 的 差异 ， 肉 此 
y=p-p=q -9。 于 是 将 第 二 个 群体 的 基因 频率 户 和 9 记 为 (p-y) 和 (gqg + y) 可 简 
化 代数 式 。 像 前 面 一 样 ， 用 as、d 、- & 表示 基因 型 值 。 假 定 在 两 个 群体 中 基因 型 值 相同 ， 
忽略 上 位 互 作 。 我 们 必须 找 出 每 一 亲本 群体 的 平均 值 和 中 亲 值 ， 然 后 找 出 F 的 均值 和 F 
的 均值 。 亲 本 均值 Mb 和 Mp 可 从 等 式 [7.2] 中 获得 。 它 们 是 : 

My. =a(p-— q) +2dpg 
Mp =a(p-y-q-y)+2d(p-y)(qe+y) 
=a(p-q-2y)+2dlpq+y(p-q)-y'] 
中 亲 值 为 : 
Ms = (Mp, + Me,) 


=a(p—q-y)+d[2pg+ y¥(p-¢)- γ᾽) [14.5] 

当 两 个 群体 杂交 以 产生 F 时 ， 从 一 个 群体 随机 抽取 的 个 体 与 从 另 一 个 群体 随机 抽取 

的 个 体 进行 交配 。 这 等 于 随机 地 从 两 个 群体 中 抽取 基因 ， 如 表 14-4 所 示 。 因 此 F 的 组 成 
如 表 14-5 PER, ΕΙ 的 平均 基因 型 值 是 ， 

My = a(p’ - py - q’ - gy) + d[2pq + y(p-q)] 
=a(p-—q-y) + ἀΐ2ρᾳ + y(p-q)] [14.6] 
用 下 和 中 亲 值 之 同 差 异 表示 的 杂种 优势 的 大 小 ,通过 从 等 式 [14.6] 中 减 去 等 式 【14.5] 
可 获得 : 
Hy = Mr — Ms 

= dy’ [14.7] 

这 样 ， 就 像 近 交 衰 退 一 样 ， 杂 种 优势 的 发 生 取决 于 显 性 。 无 显 性 的 位 点 〈 即 位 点 的 了 =0) 

既 不 引起 近 交 衰退 也 不 引起 杂种 优势 。 两 个 特定 系 群 或 群体 之 间 进 行 杂 交 的 杂种 优势 大 小 

取决 于 群体 问 基 因 频 率 差 异 (γ) 的 平方 。 如 果 用 于 杂交 的 群体 基因 频率 没有 差异 ， 就 不 

会 有 杂种 优势 ， 当 一 个 等 位 基因 在 一 个 群体 中 国定 ， 另 一 等 位 基因 在 另 一 个 群体 中 固定 
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时 ， 则 杂种 优势 将 达到 最 大 值 。 


表 14-4 F 的 合子 频率 

















XA P HALT 
Αι Ay 
p ο.ἷ- οφ 
来 自已 Αι P-Y plp- y) alp- y) 
的 配子 Ay aty p(qt+y) 9(9+y) 
#145 Ε 的 基因 型 
基因 型 
ΑιΑι Ay Ap Αγάς 
频率 p(p-y) 2Ρ4 + y(p-q) alg +y) 
基 内 型 值 a d -a 


现在 考察 两 个 不 同 的 亲本 群体 所 有 位 点 的 联合 效应 。 在 基因 型 值 归 因 于 单独 位 点 的 加 
性 联合 的 范围 内， 我 们 可 以 将 由 所 有 位 点 的 联合 效应 产生 的 杂种 优势 表示 为 它们 单独 页 献 
的 总 和 。 这 样 F 的 杂种 优势 为 : 

Hr = X dy’ [14.8] 
从 等 式 [14.8] 可 获得 3 个 结论 : 

(1》 如 果 一 些 位 点 在 一 个 方向 上 是 显 性 ， 而 一 些 位 点 在 另 一 个 方向 上 是 显 性 ， 那 么 
它们 的 效应 将 倾向 于 互相 抵消 ， 可 能 观察 不 到 杂种 优势 ， 尽 管 单个 位 点 上 存在 显 性 。 因 
此 ， 像 近 交 衰退 一 样 ， 和 杂交 时 杂种 优势 的 发 生 取 联 于 定向 显 性 ， 而 缺乏 朵 种 优势 并 不 是 单 
个 位 点 无 显 性 这 个 结论 的 充分 根据 。 

(2) 杂种 优势 的 大 小 在 某 种 程度 上 对 每 一 个 特定 杂交 都 是 特异 的 。 两 个 系 群 因 基因 而 
不 同 ， 它 们 对 所 有 系 群 配对 都 不 会 相同 ， 因 此 不 同 的 系 群 配对 将 有 不 同 的 盖 dy? 值 并 将 表 
现 不 同 的 杂种 优势 大 小 。 

(3) 如 果 杂 交 的 系 群 是 高 度 近 交 的 ， 并 且 因 而 完全 纯 合 ， 那 么 它们 之 间 基 因 频 率 的 差 
异 只 能 是 0 或 1。 于 是 等 式 [14.8] 所 显示 的 杂种 优势 是 两 个 系 群 中 有 不 同等 位 基因 的 那 
些 位 点 的 显 人 性 离 差 d 的 总 和 。 

在 我 们 接着 考察 Ε; 之 前 ， 或 许 值 得 注意 ， 等 式 [14.7] 和 [14.8] 中 用 基因 频率 差 
异 的 平方 表示 的 杂种 优势 公式 与 以 前 用 近 交 系数 表示 的 近 交 衰退 公式 非常 一 致 。 如 果 我 们 
考虑 一 个 细 分 成 很 多 系 群 的 群体 ， 并 且 我 们 假定 各 个 系 群 随机 配对 ， 那 么 各 对 系 群 间 基 因 
频率 的 均 差 方 将 等 于 系 群 间 基 因 频 率 方差 的 两 佑 ， 即 万 = 2 av 。 基 因 频 率 的 方差 和 近 交 系 
数 之 间 的 关系 由 等 式 [3.14] 给 出 为 Cv -ῬᾳΡ. By =2p4F, 表明 随 机 的 系 群 对 之 间 
杂交 的 杂种 优势 平均 大 小 等 于 等 式 [14.2] 给 出 的 近 交 训 退 ， 但 符号 相反 。 


现在 考察 两 个 亲本 群体 的 一 个 特定 杂交 的 E， 此 F, 是 由 代 个 体 之 间 随 机 交配 产生 
的 。 随 机 交配 的 结果 ，F; 的 基因 型 频率 将 是 相应 于 ΕἸ 基因 频率 的 哈 迪 一 温 伯 格 频 率 。 于 
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是 应 用 等 式 [7.2] HASHES Ἐ, 的 平均 基因 型 值 。Fi 的 基因 频率 ， 为 两 个 亲本 群体 基因 
频率 的 平均 值 ， 一 个 等 位 基因 是 { p - 十] ， 另 一 个 等 位 基因 是 { 9 + 立 y] 。 将 这 些 基因 频 
率 分 别 代 替 等 式 “7.21 中 的 p πᾳ, ΠΆΗΙ F 的 平均 基因 型 值 为 : 


esol pe dy hy) iaje i)a 


=a(p-g-7)+d[2pg+y(p- q) -| [14.9] 
F 表现 的 杂种 优势 的 大 小 是 Ε; 与 中 亲 值 之 癌 的 差异 。 因 此 ， 由 等 式 [14.5] 和 [14.9] 可 得 : 
Hr, = Mr, - Mp 
= ΣΕ [14.10] 


因此 我 们 发 现 肪 表现 的 杂种 优势 只 有 下 表现 的 一 半 。 换 名 话说 ， 记 预期 将 ΕΙ 值 向 中 亲 值 拉 
回 一 半 。 乍 看 这 个 结论 似乎 与 早期 得 到 的 结论 相 矛 盾 ， 那 时 我 们 考察 很 多 系 群 之 间 的 杂交 ， 
于 是 F 和 下 均值 是 相等 的 。 两 种 情形 之 间 的 不 同 在 于 ， 由 大 量 不 同 杂 交 间 随机 交配 产生 的 
F, AA F 一 样 的 近 交 系数 ， 而 由 单一 杂交 得 到 的 Γι 产生 的 BF, 不 可 避免 地 会 增加 近 交 系数 。 
如 果 用 第 5 章 描 述 的 方式 来 计算 近 交 系数 ， 将 会 发 现 它 是 亲本 系 群 近 交 系数 的 一 半 。 因 此 从 
Fi 到 F 的 平均 值 变化 可 认为 是 近 交 衰退 。 这 种 衰退 不 能 靠 拥有 大 量 的 F, RAK, BH 
在 只 有 两 个 系 群 的 单 交 中 或 只 有 两 个 亲本 群体 的 单 交 中 已 经 形成 了 引起 近 交 的 群体 大 小 限 
制 。 可 是 Fs 和 随后 世代 的 近 交 系数 不 需要 有 进一步 的 增加 。 因 此 ， 假 设 没 有 其 他 引起 基因 
频率 变化 的 原因 ， 郊 么 随后 世代 的 群体 平均 值 将 与 FE 的 相同 。 

当 考 察 所 有 位 点 的 联合 效应 时 ,假设 不 存在 上 位 互 作 ， 那 么 Ε, 的 预期 杂种 优势 是 ΕΙ 
的 一 半 同 样 是 正确 的 。 一 单个 位 点 的 结论 是 建立 在 通过 一 单个 世代 随机 交配 即 达 到 哈 迪 一 
温 伯 格 平衡 这 一 原理 上 。 可 是 ， 这 对 同时 考察 多 于 一 个 位 点 上 的 基因 型 是 不 正确 的 ， 其 理 
由 已 在 第 一 章 解 释 过 。 因 此 如 果 存 在 上 位 互 作 ， 群 体 平均 值 在 Ε; 中 将 不 会 达到 其 平衡 值 ， 
但 是 根据 互 作 位 点 之 问 连 锁 的 紧密 程度 ， 寿 体 平 均值 在 随后 的 世代 中 会 或 快 或 慢 地 接近 其 
平衡 值 。 上 位 互 作 的 存在 与 度量 尺度 密切 相关 ， 但 是 这 个 问题 直到 第 17 章 才 讨 论 。 这 里 
我 们 只 需 注 意 到 ， 由 于 与 度量 只 度 有 关 ， 依 理论 根据 预测 的 F 杂种 优势 的 减 半 ， 在 实践 
中 通常 很 本 不 会 精确 地 发 现 ， 虽 然 EE 通常 落 在 F 和 中 亲 值 之 间 的 某 处 图 。14-3 列举 出 一 
些 观察 Ει 和 Ε; 世代 杂种 优势 的 植物 实例 。 应 当 注 意 到 Fi 和 的 某 些 性 状 值 低 于 中 亲 值 ， 
因而 杂种 优势 是 灸 向 的 。 这 与 我 们 定义 傈 种 优势 为 F RP, 与 中 亲 值 之 间 的 差异 一 点 也 不 
并 盾 。 差 异 的 符号 仅 取 决 于 度量 的 属性 。 例 如 ， 在 图 (e) 到 图 (h) 中 表示 的 “ 门 果 成 
熟 天 数 ” 这 个 性 状 表现 了 负 向 杂种 优势 ; 但 如 果 性 状 称 为 “发 育 速度 ”并 以 时 间 的 倒数 表 
示 ， 则 杂种 优势 将 是 正身 的 。 图 14-3 中 不 是 所 有 的 杂交 都 能 提供 对 育种 者 有 用 的 杂种 优 
势 。 如 果 性 状 的 迄 纸 镜 是 取 值 的 唯一 标准 ， 那 么 杂交 是 无 用 的 ， 除 非 Ει 比 两 个 亲本 系 群 
都 好 。 术 语 杂 种 优势 有 时 用 来 指 有 用 的 杂种 优势 ， 这 是 说 ，F 在 数量 上 超过 较 好 的 亲本 
系 群 。 

母体 效应 ”在 Fi 和 请 世 代 中 观察 到 的 杂种 优势 的 相对 大 小 可 能 因 和 母体 效应 变 得 复杂 
化 。 易 受 母 体 效应 影响 的 性 状 ， 诸 如 产 仔 数 ， 具 有 属于 不 同 世 代 的 两 个 组 分 。 每 一 组 分 预 
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期 遵从 上 面 描述 的 FF ἘΠΕ; 中 杂种 优势 的 一 般 模式 ， 但 这 两 个 组 分 彼此 之 间 步 调 不 一 致 相 
差 一 个 世代 。 这 样 中 观察 到 的 杂种 优势 可 归 因 于 非 母体 部 分 ， 母体 效应 仍 停留 在 近 交 
水 平 上 。 可 是 ,在 中， 非 母 体 部 分 将 失去 上 面 所 说 明 的 一 半 杂 种 优势 ， 但 因为 母 本 现 
在 处 于 Ει 阶段 ， 因 此 母体 效应 现在 将 表现 其 杂种 优势 的 全 部 效应 。 这 种 相当 复杂 的 情况 
可 能 从 图 14-4 的 图 解 中 更 容易 领会 。 这 指明 了 杂种 优势 如 何 出 现在 两 个 步骤 中 ， 第 一 步 
又 归 因 于 非 母体 组 分 ， 第 二 步 又 归 因 于 母体 组 分 。 这 两 个 步骤 已 在 例 14.2 RHR, 
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ΒΗ 143 在 植物 高 度 近 交 系 成 对 杂交 中 观察 到 的 杂种 优势 的 一 些 说 阴 

点 表示 两 个 亲本 品系 、F, πε, 世代 的 平均 值 。 水 平 线 表 示 中 亲 值 。 疼 《ae) HAWWE (Niotiana rustica) 
(数据 来 自 Smih，1952)。 其 余 的 图 指 番茄 〈 Lycopersicon) (数据 来 自 Powers，1952)。 所 代表 的 性 状 是 : 

(a) 植株 高 度 Gt); 

(ὁ) 一 个 果实 的 平均 重量 (g); 

(ο) 每 个 果实 的 室 数 ; 

(d) SP EMF RBH (g); 

(ο) ~ (1) 4 和 不 同 杂 交 中 ， 播 种 至 门 果 成 熟 之 加 以 天 表 术 的 平均 时 间 。 


上 位 我 们 已 经 看 到 一 个 特定 杂交 所 表现 的 杂种 优势 的 大 小 特别 取决 于 杂交 的 两 个 群体 
之 间 基 因 频 率 的 差异 。 这 似乎 表明 杂种 优势 的 大 小 随 着 两 个 群体 问 遗 传 分 化 程度 的 增加 而 增 
加 ， 并 且 只 受 种 间 不 育 性 的 障碍 所 限制 。 可 是 ， 这 是 不 真实 的 。 通 过 适应 当地 条 件 而 广泛 分 
化 的 群体 可 能 不 表现 杂种 优势 ， 而 且 可 能 在 Ε; ER AE PE, TEE RR 
(Drosophila) 群体 研究 中 所 看 到 的 那样 (Wallace 和 Vetukhiv，1955)。 远 缘 杂 交 不 表现 预期 的 
杂种 优势 可 归 因 于 上 位 互 作 ， 到 目前 为 止 我 们 一 直 假定 上 位 互 作 不 存在 。 对 广泛 不 同 的 当地 
条 件 的 适应 包含 许多 不 同 的 性 状 ， 因 为 一 个 生物 体 的 适合 度 取决 于 其 所 有 功能 协调 的 相互 关 
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系 。 因 此 很 多 位 点 上 的 基因 是 按 它们 对 适合 度 的 联合 效应 来 选择 的 ;以 这 种 方式 选择 的 基因 
的 组 合 被 认为 是 “相互 适应 ”的 。 换 句 话说 ，--- 些 适应 性 来 自 上 位 互 作 。 当 适应 于 不 同 条 件 
的 两 个 群体 杂交 时 ， 杂 交 种 对 两 种 条 件 都 不 适应 。 而 且 ， 由 于 Εν 代 的 分 离 ， 基 因 的 有 利 上 
位 联合 丢失 了 。. 位 作用 与 杂种 优势 的 关系 由 Mayo (1987, p.148) 作 了 汇总 ， 并 由 Geiger 
(1988) 作 了 综述 。 图 14-5 和 例 14.3 展示 了 玉米 产量 的 杂种 优势 与 杂交 宽度 有 怎样 的 相关 。 


表 型 平均 值 





图 14-4 当 两 个 系 群 进行 杂交 并 且 Ε, 和 随后 世 民 由 随机 交配 产生 时 ， 在 一 个 易 受 母体 效应 影 


响 的 性 状 中 预测 的 杂种 优势 的 图 解 。 这 里 假定 性 状 的 母体 组 分 和 非 母体 组 分 分 别 表 现 相等 大 
小 的 杂种 优势 ， 并 当 性 状 被 度量 时 ， 通 过 简单 地 相 加 联合 起 来 提供 给 性 状 








杂交 的 宽度 


图 14-5 正如 例 14.3 说 明 的 那样 ， 通 过 玉米 产量 指明 的 杂种 优势 和 杂交 宽度 之 间 的 关系 
杂种 优势 以 与 中 亲 的 百分率 差异 表示 。 下 面 的 图 表示 以 每 林 克 为 单位 的 中 订 产 基 (数据 来 白 Mall 等 ，1965)。 


—= 
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例 14.3 

(数据 来 自 Moll 等 ，1965)。 玉 米 的 品种 或 群体 适应 不 同 的 地 理 区 域 。 从 4 个 区 域 的 每 
一 个 内 选择 两 个 品种 ， 进 行 了 所 有 28 种 可 能 的 杂交 。 每 一 个 Fi 个体 之 间 随 机 交配 产生 下 
世代 。 在 4 个 起 源 区 域 的 每 一 个 中 种 植 品 种 和 杂种 。 根 据 已 知 的 品种 祖先 关系 和 区 域 的 气 
候 条 件 分 为 了 个 等 级 对 杂种 闻 多 样 性 程度 进行 评估 。 等 级 1 是 同一 区 域 的 品种 之 闻 的 杂 
种 。 图 14-5 显示 了 以 杂 本 品种 平均 值 的 百分率 表示 的 E ἤσΕ) 代 杂 种 优势 对 多 样 性 程度 绘 
成 的 图 。 也 显示 了 亲本 平均 产量 。 中 间 “ 宽 度 ” 的 杂种 表现 了 最 大 的 杂种 优势 。 最 宽 的 杂 
交 给 出 的 杂种 优势 低 得 多 ， 尽 管 其 至 在 世代 中 它 仍 是 正 向 的 。 可 是 ， 从 这 些 杂 种 中 没 
有 证 据 表 明 上 位 互 作对 互 适 性 有 于 献 。 如 果 上 位 互 作对 亲本 群体 产量 有 贡献 ， 则 Ε) 代 杂 
种 优势 将 不 到 F 代 杂 种 优势 的 一 半 ; 但 在 除 等 级 1 之 外 的 所 有 杂种 中 ， 它 多 于 一 半 (这 
些 杂 种 的 分 析 ， 见 Lynch，1991)。 


习 题 

14.1 假设 玉米 的 一 个 随机 交配 群体 具有 每 株 140g 的 平均 产量 ， 且 对 产量 具有 已 知 
效应 的 4 个 位 点 是 分 离 的 。 如 果 基 因 效 应 由 下 表 给 出 ， 那 么 一 代 自 花 授 粉 之 后 ， 由 这 些 位 
点 造成 的 近 交 衰退 将 是 多 大 ? 每 一 种 情形 中 基因 效应 是 列 出 的 基因 型 与 “AA” 纯 合子 之 
间 在 产量 上 的 差异 《g/ 株 ); 基因 频率 是 等 位 基因 “a” 的 。 


位 点 一 
(1) -10 -20 0.5 
(2) +5 -30 0.5 
(3) -20 -30 0.2 
(4) 0 -60 0.1 


[解答 序号 : 69] 
14.2 如果 在 习题 14.1 中 指定 的 玉米 群体 中 带 选择 的 近 交 成 功 地 固定 了 4 个 位 点 中 
每 一 个 位 点 的 较 有 利 的 等 位 基因 ， 那 么 产量 会 增加 多 少 ? 
[解答 序号 : Το] 
14.3 从 例 14.2 有 关 小 鼠 窜 产 仔 数 的 数据 中 计算 由 母 本 的 和 仔 畜 的 近 交 引起 的 窒 产 
仔 数 的 近 交 衰退 各 是 多 少 。 假 定 与 两 者 有 关 的 是 线性 的 ， 并 且 母 体 和 仔 畜 效 应 是 加 性 
联合 的 。 如 果 小 鼠 能 近 交 到 F = 100% 且 没 有 任何 选择 操作 ， 那 么 预计 的 窜 产 仔 数 将 是 多 
大 ? 
[解答 序号 ，89] 
144 应 用 习题 14.3 的 结果 来 预测 当 母 本 的 近 交 系数 是 0.56 以 及 仔 畜 的 近 交 系数 为 
0.64 时 窒 产 仔 数 的 总 近 交 衰退 。 这 些 是 图 14-2 (α) 中 描绘 的 实验 最 后 世代 的 近 交 系数 。 
这 是 一 个 与 习题 14.3 中 运用 的 例 14.2 不 同 的 实验 。 这 两 个 实验 一 致 性 程度 如 何 ? 
[解答 序号 : 9] 


Or ---- - 
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14.5 “小 和 鼠 的 一 个 对 照 系 群 保持 了 30 个 世代 ， 尽 管 其 有 效 群体 大 小 不 超过 40. 但 其 
窜 产 仔 数 没有 表现 近 交 衰退 的 迹象 。 没 有 近 交 衰退 的 一 个 可 能 原因 是 ， 可 能 对 窝 产 仔 数 有 
一 些 无 意 的 选择 。 交 配 体系 打算 做 到 最 低 限 度 的 近 交 ， 从 每 一 家 系 中 随机 抽取 一 只 青年 肉 
Ro FRG F 没 有 选择 是 可 能 的 ， 但 最 低 限 度 的 近 交 不 可 能 严格 应 用 于 实践 中 ， 因 为 一 些 家 
系 包含 没有 存活 的 叭 鼠 。 于 是 后 备 鼠 不 得 不 从 其 他 家 系 中 抽取 ， 这 些 后备 鼠 可 引起 一 些 选 
择 。 需 要 多 大 的 选择 来 抵消 按 习 题 14.3 eS PAY ET a eR? 后 备 鼠 引起 
的 选择 将 是 个 体 选 择 ， 适 合 于 个 体 选 择 的 现实 遗传 力 在 同一 品系 中 被 估计 为 0.22。 

数据 来 自 Falconer, D.S. (1960) J. Cell. Comp. Physiol., 56 (Suppl.1), 153 ~ 167。 

[解答 序号 : 109] 

14.6 在 栽培 番茄 的 品种 之 间 进 行 杂 交 ， 正 常情 况 下 它们 是 自体 受精 的 。 由 亲本 品种 

和 两 种 杂交 的 FF 在 3 周 时 期 内 产生 的 每 株 果实 的 平均 重量 (kg) 如 下 : 





KE P, Ρ) Ει 
(1) 1.44 1.36 1.41 
(2) 1.28 0.88 1.42 


Fy RAEE OP, 自 交 产 生 的 F; 世代 的 预测 产量 各 是 多 少 ? 
数据 来 白 Williams, W. (1960) Genetics, 45, 1457 ~ 1465. 
[解答 序号 : 119] 
14.7 在 习题 6.1 中 计算 了 两 个 烟草 品种 杂交 的 望 代 和 Ε 代 的 平均 叶片 数 。PR 的 平 
均值 是 15.72+0.24, Ε, 的 平均 值 是 15.84 + 0.49。 不 知道 亲本 品种 的 叶片 数 ， 对 Τι 所 表 
现 的 杂种 优势 你 能 得 出 什么 结论 ? 


[解答 序号 ; 129] 


ee ee Gam manne = 
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就 数量 性 状 的 一 般 特 性 而 言 ， 从 第 3 章 对 基因 频率 变化 的 描述 中 可 清楚 地 看 到 近 交 对 
数量 性 状 遗 传 方差 的 影响 。 而 且 ， 我 们 必须 认为 整个 群体 由 许多 系 群 组 成 。 在 近 交 或 随机 
漂 变 的 离散 作用 影响 下 ， 分 离 系 群 的 基因 频率 趋向 于 极端 值 0 或 1， 并 且 系 群 在 基因 频率 
土 变 得 有 所 分 化 。 因 为 数量 性 状 的 平均 基因 型 值 取决 于 影响 该 性 状 位 点 上 的 基因 频率 ， 所 
以 各 系 群 在 平均 基因 型 值 上 变 得 有 所 分 化 或 漂 变 。 而 且 ， 因 为 方差 的 遗传 组 分 随 着 基因 频 
率 趋向 极端 值 而 减 小 〈 见 图 8-1)， 所 以 系 群 内 的 遗传 方差 也 下 降 。 因 此 ， 近 交 的 一 般 结 
果 是 遗传 方差 的 再 分 配 ， 出 现在 系 群 均值 之 间 的 组 分 增加 了 ， 而 出 现在 系 群 内 的 组 分 则 下 
降 了 。 换 名 话 说 ,， 近 交 导 致 系 群 间 遗传 分 化 和 系 群 内 遗传 一 致 。 

一 个 近 交 群体 细 分 为 很 多 系 群 引信 了 一 种 附加 的 观测 方差 组 分 ， 即 系 群 间 组 分 ， 这 对 
遗传 方差 组 分 的 理论 描述 增加 了 相当 的 复杂 性 ， 这 是 不 令 入 惊奇 的 。 这 里 将 只 给 出 主要 提 
纲 的 简要 描述 。 详 细 的 论述 方法 见 Wright (1969) 以 及 Weir 和 Cockerham (1977)。 类 似 的 
是 ， 系 群 杂交 时 ,方差 可 分 剖 为 杂种 间 和 杂种 内 组 分 。 杂 种 的 方差 将 在 本 章 末 尾 拱 述 。 遗 
传 方差 的 再 分 配 不 是 近 交 的 唯一 影响 ; 实验 已 经 证 明 环境 方差 有 时 也 有 影响 。 早 在 第 8 
章 ， 我 们 就 提 到 过 近 交 个 体 对 变异 的 环境 来 源 有 和 较 大 的 敏感 性 。 这 种 现象 干 忱 片 差 变化 的 
实验 研究 ， 直 到 我 们 较 好 地 理解 了 这 一 现象 时 ， 我 们 才 对 有 关 在 观测 的 表 型 方差 中 清楚 表 
示 的 遗传 方差 的 理论 期 望 值 有 充分 的 信任 。 与 被 考察 的 近 交 有 关 的 另 一 个 问题 是 高 度 近 交 
系 的 遗传 稳定 性 ， 这 种 稳定 性 对 用 于 实验 目的 而 涉及 到 的 标准 近 交 系 的 使 用 是 重要 的 ， 


近 交 
遗传 方差 的 再 分 配 


由 加 性 基因 ( 即 无 灵性 的 基因 ) 引起 的 方差 再 分 配 很 容易 推导 。 这 是 因为 对 加 性 基因 
来 说 ， 起 始 方差 分 配给 系 群 内 和 系 群 句 的 比例 并 不 取决 于 起 始 基因 频率 。 可 是 ， 存 在 显 性 
时 ,不 了 解 起 始 基因 频率 ， 我 们 就 不 能 推导 方差 的 变化 。 这 不 仅 增加 了 数学 上 的 复杂 性 ， 
而 且 致 使 一 般 的 解决 方法 变 得 无 能 为 力 。 我 们 首先 考察 加 性 基因 的 情形 ， 然 后 非常 简洁 地 
表明 对 显 性 基因 所 获得 的 结论 。 选 择 的 效果 将 不 作 特殊 讨论 。 我 们 只 需 注意 到 自然 选择 将 
倾向 于 致使 基因 频率 离散 的 实际 状态 不 及 依 群 体 大 小 或 谱系 亲缘 关系 计算 出 来 的 近 交 系数 
所 表明 的 那样 高 。 

无 显 性 ”下面 阐述 的 是 指 由 加 性 基因 引起 的 方差 : 它 不 适用 于 有 显 性 的 基因 引起 的 加 
性 方差 。 因 此 严格 地 说 ， 结 论 只 适用 于 没有 非 加 性 方差 的 性 状 。 而 且 ， 它 们 可 用 来 表明 近 
交 对 方差 的 一 般 影响 ， 也 可 作为 对 没有 非 加 性 遗传 方差 性 状 所 预测 的 良好 近似 值 。 要 给 出 
的 描述 指 的 是 缓慢 近 交 ， 缓 慢 近 交 意 味 着 两 个 连续 世代 中 的 近 交 系数 没有 太 大 的 误差 ， 可 
视 为 相同 。 可 是 ,快速 近 交 情况 下 的 方差 再 分 配 除 了 开始 的 几 个 世代 外 没有 很 大 的 差异 。 
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首先 考察 一 单个 位 点 。 当 无 显 性 时 ， 基 础 群体 的 基因 型 方差 由 等 式 [8.5] 给 出 ， 为 : 
Ve = ἵκΞ 2ρρφρα΄ 
任 一 系 群 内 方差 是 Vo = 2pga2， 其 中 p 和 9 是 该 系 群 的 基因 频率 。 系 群 内 平均 方差 是 : 
Vow = 2( pq) a? 
其 中 (pg) 是 所 有 系 群 pg 的 平均 值 。 现 在 2 (pg) 是 整个 群体 中 杂 合 体 的 总 频率 ， 由 表 
3-1 可 知 ， 它 等 于 2p0dof(t1- 下 ) ,其 中 下 是 近 交 系数 。 因 此 : 
Ver =2pogua2(1- F) 
= Το! - F) 
并 且 当 对 所 有 位 点 的 方差 求 和 时 ， 这 仍然 成 立 。 这 样 ， 系 群 内 方差 是 (1 - F) RAER 
DE, WEEE 中 接近 1， 系 群 内 方差 接近 于 0。 
现在 考察 系 群 间 方 差 。 这 是 各 系 群 真实 均值 的 方差 ， 可 作为 系 群 间 组 分 从 方差 分 析 中 
合计 。 对 一 单个 位 点 ， 仍 无 显 性 ， 对 基因 频率 为 p 和 4 的 一 个 系 群 的 平均 基因 型 值 可 从 等 
式 [7.2] 获得 ,为 = alp -9)=a(l-2g)。 这 样 我 们 要 找 出 (a - 2ga) HAH. BE 
上 位 作用 不 存在 ， 因 此 α 是 固定 的 ， 即 在 所 有 系 群 中 都 相同 。 因 此 ， 
ay = Cia) =4a* σ, =4a Pogo F 
(KASH [3.14])， 它 等 于 2FVc。 当 对 所 有 位 点 求 和 时 ， 这 仍然 成 立 。 这 样 系 群 间 遗 传 
方差 是 2F 乘 以 基础 群体 的 遗传 方差 。 


表 15-1 HEMRESA Ve 是 由 无 显 性 的 基因 引起 时 { 近 交 系数 为 的 群体 的 方差 分 章 ) 
(1) (2) 





系 群 间 2FYe We 
RBA (1 -- F) Ve il+ F-2f) Ve 
总 和 (14+ F} γε (1+ F) Ve 


注 ; 7 了 是 同一 系 群 内 个 体 的 共 祖 率 。(1) 组 慢 近 交 ， 此 时 近似 有 Fais Fo (2) 快速 近 交 。 


上 面 说 明 的 遗传 方差 分 前 的 各 个 组 分 汇总 在 表 15-1 栏目 《1) 中 。 当 近 交 快速 时 ,各 
组 分 表示 在 栏目 (2) 中，Crow 和 Kimura (1970, p.138) 解释 了 其 理由 。 这 里 了 是 同一 系 
群 内 个 体 的 共 祖 率 ， 如 果 个 体 在 系 群 内 随机 交配 ， 则 它 等 于 下 一 世代 的 近 交 系数 。 从 表 
15-1 我 们 看 到 整个 群体 的 总 遗传 方差 是 系 群 内 和 系 群 间 组 分 的 各 ， 它 等 于 (1+ 了) RA 
起 始 遗 传 方差 。 因 此 当 近 交 完 全 时 ,整个 群体 的 遗传 方差 会 增加 一 倍 ， 并 全 部 表现 为 系 群 
间 组 分 。 系 群 间 的 方差 增加 可 由 图 15-1 中 实验 数据 来 说 明 。 
在 近 交 完全 之 前 ， 系 群 内 遗传 方差 可 在 组 成 系 群 的 家 系 内 和 家 系 间 进行 分 衣 。 在 系 群 
内 随机 交配 缓慢 近 交 情况 下 ， 遗 传 方差 可 在 全 同胞 家 系 内 和 全 同胞 家 系 癌 相 等 地 分 俐 。 系 
群 内 亲属 的 协 方差 就 像 第 9 章 描述 的 ， 平 均 而 言 ， 每 一 系 群 都 是 一 个 独立 的 随机 交配 群 
体 ， 具 有 总 遗传 方 益 {1- Ε) Ve。 从 这 一 点 ， 我们 可 以 推导 出 任 一 系 群 内 遗传 力 预期 是 多 
大 。 它 是 (1 - Ε) γα (1 - Ε) Ve + Vs1, 这 简化 为 ; 
2 h(l- F,) 


15.1 
1- ΛΕΒ, ΠΒ 
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Hp, h ἩΙΕ, 是 在 时 间 *# 时 的 系 群 内 遗传 力 和 近 交 系数 ， ο 是 基础 群体 的 起 始 遗 传 力 。 
这 指明 了 随 着 小 群体 的 近 交 预期 遗传 力 如 何 减少 。 可 是 ， 公 式 仅 适 用 于 没有 非 加 性 方差 的 
性 状 ， 且 没有 选择 作用 。 自 然 选择 的 作用 致使 遗传 力 的 下 降低 于 预期 值 ， 特 别 是 在 缓慢 近 
交情 况 下 。 这 一 点 已 为 果 蝇 实验 所 证 实 〈Tantawy 和 Reeve, 1956). 


刚毛 数 





图 15-1 MARERA (Drosophila melanogaster) 腹部 刚毛 数 显 
示 的 因 随机 漂 变 引起 的 系 群 间 的 分 化 
图 显示 出 没有 人 工 选 择 的 全 同胞 近 交 中 10 个 系 群 中 每 一 个 系 群 的 平均 刚毛 数 《 根 据 Rasrmuson，1952)。 


显 性 ”我 们 将 看 到 由 加 性 基因 引起 的 方差 组 分 的 变化 不 取决 于 基础 群体 的 基因 频率 。 
可 是 ， 当 我 们 考察 具有 任何 穆 度 显 性 的 基因 时 ， 我 们 发 现 由 近 交 引 起 的 方差 变化 取决 于 起 
始 基因 频率 ， 这 使 得 用 基础 群体 中 存在 的 遗传 方差 给 出 通用 的 解答 成 为 不 可 能 。 因 此 ， 当 
隐 性 等 位 基因 处 于 低频 率 时 ， 对 于 完全 显 性 基因 的 情况 ,我们 不 能 得 出 比 Robertson 
(1952) 再 多 的 结论 。 这 最 像 是 应 用 因 有 害 隐 性 基因 造成 适合 度 变异 的 情况 ,尽管 这 里 忽 
略 了 选择 的 效应 。 图 15-2 显示 了 由 基础 群体 中 频率 为 g = 0.1 的 隐 性 基因 引起 的 方差 再 分 
配 。 图 15-2 (a) 指 的 是 每 一 系 群 内 只 有 一 个 家 系 的 全 同胞 交配 ， 图 15-2 (0) 指 的 是 组 
慢 近 交 。 一 个 令 人 惊奇 的 结论 特征 是 系 群 内 方差 在 近 交 开始 时 增加 ， 当 近 交 系数 稍 低 于 
0.5 时 达到 最 大 值 ， 并 以 相当 高 的 水 平 保持 这 一 状况 直到 近 交 系数 接近 于 1。 一 般 来 说 ， 
近 交 开始 阶段 系 群 内 变异 增加 这 一 明显 反常 的 原因 ， 可 从 图 8-1 (0) 显示 的 基因 频率 和 
由 显 性 基因 引起 的 方差 之 间 的 关系 中 看 出 。 视 基因 频率 开始 值 为 0.1， 随 着 近 交 的 发 生 ， 
它 将 在 一 些 系 群 中 增加 ， 在 其 他 系 群 中 减少 ， 平 均 而 言 增加 的 数量 等 于 减少 的 数量 。 但 检 
测 图 示 看 出 ， 与 降低 同样 数量 的 基因 频率 而 减少 的 方差 相 比 ， 数 量 相同 的 基因 频率 增加 造 
成 的 方差 增加 要 更 多 一 些 。 因 此 ， 平 均 而 言 ， 系 群 内 方差 在 近 交 的 早期 阶段 将 增加 。 只 有 


当 遗 传 方差 的 相当 可 观 部 分 是 由 低频 率 的 隆 性 基因 引起 时 ， 方 差 的 这 种 增加 在 实践 中 才 可 
查 明 。 
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kay a 
R R 
0 δ ιο ο 0.5 1.0 
近 交 世代 近 交 系数 


图 15-2 由 起 始 频 率 ο =0.1 的 一 单个 完全 隐 性 基因 引起 的 方差 再 分 配 
(a) 全 同胞 交配 (ὁ) 缓慢 近 交 (根据 Robertson, 1952) 
V, = MBAS; 
V,= 系 群 间 组 分 ; 
V = {ΗΒ 
V, = 系 群 内 加 性 遗传 方差 。 


环境 方差 


前 几 章 我 们 多 次 提 到 对 不 同 基因 型 方差 的 环境 组 分 可 能 不 同 的 事实 ; 特别 是 近 交 个 体 
经 常 比 非 近 交 个 体 表现 出 更 多 的 环境 方差 。 这 个 事实 已 为 比较 近 交 种 和 杂交 种 的 很 多 实验 
所 扬 示 。 如 果 高 度 近 交 的 系 群 比 它们 之 间 的 ΕΙ 杂种 〔 即 杂交 种 ) 更 易于 变化 ， 那 么 这 种 
差异 一 定 归 因 于 方差 的 环境 组 分 ， 因 为 杂交 种 和 近 交 系 群 的 遗传 方差 在 数量 上 是 可 以 忽略 
不 计 的 。 近 交 种 比 杂交 种 对 变异 的 环境 来 源 有 较 大 的 敏感 性 不 是 一 个 普遍 现象 ， 但 这 种 现 
象 可 在 大 量 的 性 状 和 生物 体 中 观察 到 。 一 些 实例 引用 在 表 15-2 中 ; Lemer (1954) 和 
Wright (1977) 给 出 了 另外 的 例子 。 在 大 鼠 和 小 鼠 的 行为 性 状 中 已 广泛 研究 了 这 种 现象 ; 
Hyde (1973) 综述 了 这 些 实验 研究 ， 他 发 现 19 种 行为 性 状 中 有 14 种 表现 了 这 种 现象 。 

在 我 们 考察 环境 方差 不 同 的 可 能 原因 之 前 ， 应 当 提 及 与 这 种 现象 有 关 的 两 点 。 第 一 点 
是 技术 问题 。 如 果 近 交 种 和 杂交 种 之 闻 的 性 状 平均 值 不 同 ， 并 且 经 常 是 这 样 。 于 是 很 难 确 
定 一 个 合适 的 基础 来 进行 方差 的 比较 。 因 而 有 必要 确信 ， 所 发 现 的 方差 任何 差异 不 仅仅 是 
平均 值 差异 的 一 种 反映 。 换 句 话 说， 必须 找到 一 种 与 平均 值 不 相关 的 变异 的 度量 。 变 异 系 
数 经 常 是 一- 种 适宜 的 度量 ， 虽 然 不 总 是 。 这 个 问题 基本 上 是 尺度 选择 的 问题 ， 将 在 第 17 
章 再 考虑 此 问题 。 第 二 点 涉及 被 度量 的 环境 变异 的 性 质 。 要 区 分 由 环境 引起 的 变异 和 生物 
体 对 特定 环境 条 件 的 适应 性 反应 。 当 考察 变异 与 适合 度 的 可 能 关系 时 ， 这 种 区 分 是 必要 
的 。 在 第 一 种 情形 下 ， 假 定 存 在 一 种 最 适 基 因 型 ， 它 对 考察 的 所 有 环境 条 件 都 是 相同 的 。 
哺乳 动物 的 体温 就 是 一 个 明显 的 例子 。 于 是 对 环境 变量 的 感觉 迟钝 性 是 适合 度 的 一 个 方 
面 : 最 适应 的 个 体 是 那些 能 调节 它们 的 发 育 或 生理 过 程 ， 以 便 实 现 最 适 表现 型 的 个 体 ， 而 
不 管 环境 变量 低 于 最 适 值 。 用 这 种 方式 对 变异 的 限制 称 为 体内 平衡 。 引 起 变异 的 环境 因素 
不 一 定 是 外 部 的 ， 而 且 也 包括 发 育 变异 的 内 在 原因 。 在 第 二 种 情形 下 ， 当 生物 体 有 适应 反 
应 时 ， 在 不 同 的 环境 中 性 状 有 不 同 的 最 佳 状态 。 与 环境 温度 变异 有 关 的 排 汗 就 是 一 个 例 
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子 。 对 这 类 人 性状， 与 适合 度 的 关系 是 颠倒 的 ， 具有 变化 能 力 的 个 体 比 没有 这 种 能 力 的 那些 
个 体 更 能 适应 。 


表 15-2 近 交 种 环境 方差 大 于 杂交 种 的 性 状 实 例 
近 交 个 体 杂交 种 





#2. 159 388 Drosophila melanogaster ) (Robertson 和 Reeve, 1952) 

翅 长 :6 个 近 交 ,6 个 FF， 2,35 1.24 
/\\ KR (McLaren 和 Michie, 1956) 

戊 巴 比 妥 钠 麻醉 的 持续 期 (log 分 钟 ) 


2 PUA A 0.0665 0.0165 
AS BRC Yoon, 1955) 

阴道 开张 日 龄 {天 ) 

3 个 近 交 ,2 个 下 51.7 17.4 
Aly FR ( Chai ,1957) 

给 定 日 龄 的 体重 (g)(C.V.)? 出 生 119 59 

2 MEZ, ΕΙ 21 98 47 

ο 24 19 

FR ( Livesay , 1930) 

90 日 龄 体重 (C.Y 

3 个 近 交 ,2 个 五 522 170 
玉米 (Shank 和 Adame, 1960) 

株 高 (C.V.)? 44 30 

ΑΕ (0.ν. y 412 198 

0 个 近 交 ,5 个 号 


注 : 数 值 是 对 近 交 系 和 了 平均 的 表 型 方差。 让 均 为 多 次 杂交 的 。(C.V.)? = 变异 系数 的 平方 。 


那么 一 些 性 状 在 近 交 种 中 比 杂交 种 中 更 易于 变化 的 原因 是 什么 呢 ? 这 种 现象 可 看 作 是 
近 交 衰退 或 杂种 优势 的 一 种 表现 〔Mather，1953)。 基 于 这 一 点 ， 表 现 这 种 现象 的 性 状 其 体 
内 平衡 是 有 利 的 ， 近 交 已 减少 了 适合 度 的 这 种 组 分 ， 当 杂交 种 与 近 交 种 比较 时 ， 这 种 组 分 
引起 近 交 种 中 环境 方差 增加 并 相应 地 减少 杂交 种 的 环境 方差 。 这 种 解释 暗示 存在 影响 变异 
性 ， 即 体内 平衡 的 基因 ， 这 些 基 因 独 立地 对 性 状 均值 有 任何 影响 ， 而 且 这 些 基 因 一 定 有 某 
种 程度 的 增加 体内 平衡 的 定向 显 性 。 用 生化 术语 可 对 这 种 现象 做 另 一 种 解释 。 酶 的 不 同等 
位 形式 处 于 诸如 温度 或 pH 等 环境 变量 不 同 的 数值 上 ， 经 常 有 其 最 大 的 酶 活性 。 因 此 具有 
两 种 酶 形式 的 杂 合体 ， 可 能 比 仅 有 一 种 酶 形式 的 纯 合 体 ， 在 一 个 较 宽 范 围 的 环境 变异 中 保 
持 充 足 水 平 的 酶 活性 。 就 反映 在 被 度量 性 状 上 的 酶 活性 而 言 ， 杂 合体 不 及 纯 合体 对 环境 变 
量 敏 感 。 基 于 这 一 点 ， 稳 定性 并 不 一 定 与 适合 度 相关 ， 而 它 仅 仅 是 影响 性 状 平均 值 的 某 些 
位 点 上 杂 合 性 的 生化 结果 。 因 此 就 这 些 位 点 对 变异 性 的 影响 而 言 ， 它 们 是 超 显 性 的 ， 尽 管 
它们 的 影响 不 必定 在 性 状 平均 值 上 或 是 在 适合 度 上 。 


近 交 系 的 一 致 性 


实验 动物 ， 特 别 是 小 鼠 的 近 交 系 作为 实验 材料 广泛 应 用 于 检验 和 分 析 以 及 生物 学 研究 
的 许多 其 他 领域 。 近 交 系 是 单一 系 群 ， 因 为 想 获 得 一 致 性 而 使 用 。 对 一 些 用 途 ， 例 如 当 不 
需要 抗原 差异 时 ， 需 可 的 正 是 遗传 一 致 性 。 站 富 的 经 验 已 表明 实验 小 鼠 的 高 度 近 交 系 完全 
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满足 遗传 一 致 性 的 这 种 要 求 。 可 是 ， 对 另 一 些 用 途 ,需要 的 不 仅 仪 是 遗传 一 致 性 ， 还 有 表 
型 一 致 性 。 动 物 变异 越 小 ， 在 度量 它们 对 处 理 的 反应 过 程 中 为 达到 一 定 精确 度 而 需要 使 用 
的 动物 数 就 越 小 。 因 此 在 这 个 方面 近 交 动物 的 数值 取决 于 最 初 性 状 有 多 少 方差 是 遗传 的 ， 
因为 只 有 遗传 方差 才 可 通过 近 交 消 除 。 它 也 取决 于 近 交 影响 的 环境 方差 有 多 大 ; 正如 表 
15-2 例 示 的 ， 增 加 的 环境 方差 有 时 会 抵消 减少 的 遗传 方差 以 致 于 近 交 系 在 表 型 上 比 非 近 交 
家 畜 更 易 本 变异。 当然 ， 获 得 遗传 一 致 性 又 不 增加 环境 变 民 的 方法 是 使 用 两 个 近 交 系 间 杂 
交 的 Fi。 这 具有 额外 的 好 处 ，F; 代 个 体 通常 比 近 交 种 健康 、 易 于 生存 和 更 易于 生育 ， 尽 
管 它 不 降低 生产 费用 ， 因 为 必须 保持 近 交 种 作为 亲本 。 也 必须 提 及 与 近 交 种 或 F 代 动 物 
使 用 有 关 的 男 一 点 。 一 个 近 交 系 或 两 个 近 交 系 的 Εἰ 代 有 一 个 唯一 的 基因 型 ; 而且， 一 个 
近 交 系 具有 唯一 基因 型 这 种 情况 在 自然 群体 中 是 不 可 能 发 生 的 。 因 此 检验 对 一 个 近 交 系 或 
一 个 杂种 系 的 任何 处 理 的 反应 就 是 检验 对 一 个 基因 型 的 反应 。 基 因 型 之 间 可 能 存在 可 察觉 
的 反应 差异 ， 因 此 从 一 个 系 或 杂交 中 获得 的 结果 用 于 其 他 系 使 不 一 定 可 信 了 。 


突 变 


在 第 12 章 我 们 看 到 ， 突 变 产 生 了 数量 性 状 的 新 变异 ， 并 且 这 种 变异 在 长 期 选择 的 背 
景 中 是 不 能 忽略 的 。 突 变 对 有 关 近 交 后 果 所 得 结论 的 影响 有 多 大 ?首先 考察 单个 位 点 上 的 
选择 中 性 的 突变 体 。 等 位 差异 的 起 源 速 率 在 第 14 章 已 指出 ， 是 简单 地 等 于 中 性 等 位 基因 
的 罕 变 率 ， 而 不 考虑 群体 大 小 。 在 现在 的 背景 中 重复 这 种 讨论 : 在 同胞 交配 的 一 个 系 群 中 
每 一 常 染色 体位 点 有 4 个 代表 ， 因 此 在 一 特定 位 点 上 突变 发 生 率 是 44， 其 中 w 是 每 世代 


每 一 配子 的 突变 举 。 但 已 发 生 的 突 灾 有 二 的 机 会 被 固定 。 因 此 每 世代 等 位 替代 率 等 于 突变 
率 。 不 严格 的 中 性 突变 体会 变 为 固定 ， 尤 其 在 很 小 的 群体 中 。 在 第 4 章 陈 述 了 ， 如 果 对 突 
变 体 的 不 利 选择 系数 低 于 2 ， 在 同胞 交配 系 群 中 该 选择 系数 大 约 是 0.2( 见 第 5 HE), ΒΚ 


么 该 突变 体 是 “有 效 中 性 ”。 因 此 ， 例 如 ， 如 果 不 利 选择 系数 低 于 大 约 20% 的 等 位 基因 的 
宽 变 率 为 10-5， 并 且 如 果 位 点 总 数 是 10 000, 于 是 平均 而 言 ， 在 任 一 亚 系 群 中 每 10 个 世代 
将 有 一 次 等 位 替代 (10-5 x 10¢x t= 1; ε- 10)。 对 于 同胞 交配 ， 一 个 新 突变 体 很 快 被 国定 
或 丢失 ， 因 此 在 任 一 时 刻 分 离 的 位 点 数 是 很 小 的 。 这 样 。 关 于 同胞 交配 系 群 的 遗传 一 致 性 
得 出 的 结论 极 少 受 突变 的 影响 。 可 是 ， 当 我 们 考察 数量 性 状 时 ， 近 交 系 的 长 期 不 变 不 是 绝 
对 的 ， 突 变 是 不 能 名 赂 的 ， 正 像 现 在 我 们 所 看 到 的 那样 。 

不 知道 影响 性 状 的 位 点 数目 ， 也 不 知道 位 点 效应 的 大 小 ， 我 们 不 能 将 前 面 的 讨论 延伸 
到 数量 性 状 上 ， 我 们 对 这 两 种 情况 知之 不 多 。 可 是 ， 重 要 的 事情 是 所 有 相关 位 点 上 由 突变 
产生 新 方差 的 速率 ， 以 及 这 种 速率 的 一 些 估 计 值 是 可 获得 的 。 一 个 世代 中 由 突变 产生 的 方 
差 可 称 为 突变 方差 ,用 符号 Vy 表示 。 作 为 环境 方差 Ve 的 一 个 比例 来 表达 是 最 方便 的 。 
若干 物种 中 各 种 性 状 的 估计 值 表 明 , 平均 而 言 Vy RAV, x ιο 数量 级 【这些 佑 计 值 由 
Lynch, 1988 综述 ， 并 在 第 20 章 再 次 考虑 之 )。 每 一 世代 由 突变 引起 的 这 种 新 变异 楷 积 起 
来 ， 直 到 每 一 世代 的 获得 量 被 近 交 固 定 造成 的 损失 所 平衡 。 此 后 遗传 方差 保持 不 变 。 对 极 
度 近 交 ， 这 种 恒定 的 状态 仅 在 风 个 世代 之 后 就 可 达到 (W, Lynch ΤΠ Hill, 1986). 

每 一 世代 损失 的 遗传 方差 数量 可 推导 如 下 。 系 群 内 保持 的 起 始 方差 的 比例 由 表 15-1 
给 出 为 《1 - F)。 如 果 我 们 借助 等 式 [3.12] 用 ΔΕ 的 形式 来 表示 F， 并 借助 等 式 [4.1] 
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用 N 的 形式 来 表示 AF， 同 时 如 果 我 们 让 + = 1， 我 们 就 获得 1 - | 5 } 作 为 一 个 世代 后 保 
持 的 比例 。 如 果 我 们 用 Ve 表示 任 - -世代 存在 的 方差 ， 那 么 下 一 世代 损失 的 数量 是 Ve 
2N。 当 这 与 新 的 突变 方差 Vy 相等 时 ， 我 们 发 现 ; 

Ve =2N Vy 
这 是 一 个 近 交 系 逮 内 蛋 定 的 遗传 方差 数量 。 它 指 的 是 对 性 状 愉 有 加 性 效应 的 中 性 基因 ， 虽 
然 非 加 性 几乎 不 产生 变异 〈 见 Lynch 和 Hil，1986) 。 对 同胞 交配 ，N。 =2.6 (109538), 
并 且 如 果 我 们 代入 这 个 值 和 上 面 给 出 的 Vy 的 俏 计 值 ， 我 们 发 现 Ve = (5x 107) Ve ο 
似 )}。 如 果 用 遗传 方 表示 ， 这 可 能 更 有 意义 ， 即 是 Ve Ve + Ve) =0.5%。 因 此 ， 突 变 不 影 
响 这 个 绪论， 对 最 实用 的 目的 而 首 ， 同 胞 交配 系 群 在 遗传 上 是 一 致 的 。 


亚 系 歧化 


与 突变 对 同胞 交配 系 群 内 方差 的 影响 很 小 形成 对 比 ， 如 果 一 个 近 交 系 分 裂 成 多 个 亚 
系 ， 周 突变 确实 有 重要 的 影响 。 慰 准 近 交 系 的 使 用 方便 了 来 目 不 同 实验 室 结 果 的 比较 。 离 
散 到 不 同 实验 室 不 可 避免 地 导致 系 群 分 裂 成 亚 系 ， 知 道 因 遗传 漂 变 对 突变 方差 的 作用 造成 
亚 系 分 化 的 程度 是 重要 的 。 

如 果 系 群 在 分 离 成 亚 系 之 前 是 高 度 近 交 的 ， 则 基础 群体 的 起 始 方 益 一 点 也 留 不 下 ， 而 
且 , 源 于 突变 的 方差 将 达到 其 稳定 水 平 2N.Vwy， 这 也 将 是 它们 分 离 后 扯 系 内 的 稳定 水 平 。 
每 一 世代 中 亚 系 间 方 差 增 加 的 数量 如 下 。 亚 系 间 方差 是 28e (根据 表 15-1)。 用 N, 的 形 
式 米 表示 下 ， 就 像 上 面 对 系 群 内 方差 所 进行 的 变换 那样 ， 这 给 出 每 一 世代 亚 系 间 方 凑 增 加 
的 速率 为 Ve N.o RA Ve =2NVy, 我 们 发 现 系 群 间 方差 每 世代 增加 2Yw。( 这 种 速率 独 
立 于 群体 大 小 ， 因 为 较 大 的 群体 有 很 大 的 系 群 内 方差 ， 疝 且 由 随机 漂 变 引起 的 分 化 更 慢 。) 
如 果 亚 系 是 在 上 世代 以 前 分 离 的 ， 老 么 亚 系 均值 的 方差 将 是 Vy, AA 2Vy 是 每 一 世代 
的 分 化 速率 。 当 然 ， 这 假定 亚 系 之 间 没 有 环境 差异 。 为 了 正确 判断 这 种 分 化 的 实际 重要 


性 ， 我 们 可 以 将 亚 系 间 方差 σ, 表示 为 表 型 方差 0, 的 一 个 比例 。 于 是 有 : 


2 

O, 20η 

σ᾽ . 2NVyt Vg 
F 





如 果 我 们 代入 Vy = 10 V; AN, =2.6, 1831: 


σ/ σε = (1.63% 107%) 4 
因此 ， 例 如 2S 个 世代 以 前 分 高 的 同胞 交配 亚 系 均 值 之 间 的 方差 将 大 约 是 亚 系 内 表 型 方差 
的 5%。 因 此 ， 亚 系 之 间 可 查 明 的 差异 是 可 预测 的 ， 凤 使 差异 很 大 。 实 际 上 已 在 几 个 实验 
中 发 现 了 它们 ， 例 如 McLaren 和 Michie (1954), Grewal (1962), Festing (1973) 以 及 下 面 


例 15.1 描述 的 实验 。 有 关 突 变 和 亚 系 歧化 的 进一步 细节 见 Lynch 和 Hill (1986》 以 及 Lynch 
(1988) ο 


例 15.1 
这 是 Bailey (1959) 进行 的 小 所 两 个 近 交 品系 的 一 项 研究 的 简要 描述 。 在 C57BL/A6 ὃν 
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系 的 两 个 亚 系 和 BALB/cAn 品系 的 两 个 亚 系 中 研究 了 各 种 骨 散 大 小 的 6 种 度量 。 这 两 个 品 
系 分 别 通 过 全 同胞 交配 30 个 世代 和 78 个 世代 之 后 分 离 成 亚 系 ， 因 此 由 残余 的 分 离 引 起 的 
分 化 可 能 不 是 很 大 。 从 亚 系 的 分 离 以 来 ， 世 代 的 平均 数 是 ，C57BL A 46.5, BALB 为 9。 
于 是 两 个 品系 的 亚 系 在 一 些 性 状 方 面 歧化 很 严重 ， 两 个 品系 的 亚 系 在 6 个 性 状 中 有 4 个 性 


状 差 异 显 著 。C57BL 中 6 个 性 状 的 OI/ Op 比率 从 0 变化 到 1.27， 平 均值 为 0.41， 而 BALB 


中 该 比率 从 0.08 变化 到 0.52， 平 均值 为 0.23。 通 过 对 上 面 给 出 的 表达 式 Gu/ Og RAIL 
当 的 值 并 重新 整理 ， 则 可 获得 突变 方差 的 估计 值 。C57BL 中 (Vy/ Ve x1) 的 值 从 0 变化 
到 15， 平 均值 为 5,， 而 BALB 中 从 4 变化 到 34， 平 均值 为 14。 可 是 ， 这 些 估 值 是 很 不 准确 
的 ， 因 为 它们 仅 以 每 一 品系 的 两 个 亚 系 为 基础 。 


ς΄ ΠΕ 


在 本 章 的 第 一 部 分 ， 我 们 看 到 一 个 数量 性 状 的 遗传 方差 是 如 何在 近 交 系 间 和 近 交 系 内 
分 配 的 。 现 在 我 们 必须 考察 方差 是 如 何在 杂种 间 和 杂种 内 分 配 的 这 个 补充 的 问题 。 杂 种 之 
间 的 方差 对 预测 有 和 多少 改 良 预 计 是 来 自 近 交 和 杂交 是 重要 的 ; 这 将 在 下 一 章 解 释 。 由 于 下 
列 原因 ， 与 近 交 之 后 的 方差 相 比 ， 杂 交 之 后 的 方差 是 一 个 较为 简单 的 问题 。 只 要 选择 没有 
改变 基因 频率 ， 则 近 交 系 产 生 的 配子 就 不 同 于 非 近 交 群 体 产生 的 配子 。 这 意味 着 任 一 Ει 
个 体 的 基因 型 原则 上 都 可 在 一 随机 交配 群体 中 找到 ， 反之， 起 始 随机 交配 群体 中 的 任何 基 
因 型 也 能 在 杂种 之 间 找 到 。 因 此 ， 杂 交 之 后 的 总 遗传 方差 与 基础 套 体 中 的 相同 。 同 一 杂交 
的 Fi 个体 可 认为 是 一 个 “家 系 ” ,该 家 系 具有 的 亲缘 程度 取决 于 亲本 系 群 的 近 交 系数 。 这 
些 “ 家 系 ” 的 协 方差 就 是 杂种 之 间 的 方差 。 如 果 亲 本 系 群 是 完全 近 交 的 ， 则 同一 F 的 所 
有 成 员 有 同一 的 基因 型 ， 并 且 杂 种 之 间 的 方差 等 于 基础 群体 的 总 遗传 方差 。 如 果 亲 本 系 群 
不 是 完全 近 交 的 ， 那 么 从 共 祖 率 获得 的 亲缘 系数 中 可 以 求 出 家 系 的 协 方差 。 现 在 将 道 过 随 
机 杂交 来 解释 这 一 点 。 


杂种 之 闻 的 方差 


假定 相当 多 的 系 群 是 近 交 的 ， 且 没有 选择 来 自 同一 基础 群体 ， 所 有 系 群 具有 相同 的 近 
交 系 数 。 然 后 在 系 群 之 间 随 机 进行 杂交 。 进 一 步 假 定 每 一 个 杂交 由 亲本 系 群 的 很 多 个 体 组 
成 ， 这 些 亲 本 个 体 与 它们 系 群 的 每 一 个 其 他 个 体 不 相关 。 这 意味 着 系 群 内 的 遗传 方差 完全 
表现 在 杂种 中 。 于 是 ， 每 一 个 杂种 可 认为 是 一 个 家 系 ， 其 成 员 之 间 具 有 一 定 程度 的 亲缘 关 
系 。 杂 种 之 间 的 方差 组 分 就 是 这 些 相关 个 体 的 协 方差 。 亲 局 协 方差 的 组 分 以 遗传 组 分 以 及 
亲缘 系数 r 和 z 的 形式 在 等 式 [9.13] 中 给 出 。 系 数 r 关联 加 性 方差 ，&w 则 关联 显 性 方 
差 。 系数 Mu 可 从 等 式 [9.11] 和 [9.12] 显示 的 共 祖 率 中 获得 。 在 一 个 杂种 中 有 关 的 
共 祖 率 如 下 。 有 关 个 体 显示 在 图 15-3 中 ， 其 中 表示 它们 的 字母 与 图 15-4 中 的 那些 相符 
合 。A 和 C 是 一 个 亲本 系 群 的 两 个 个 体 ; B 和 了 D 是 另 一 个 亲本 系 群 的 两 个 个 体 。P 和 Q 分 
别 是 由 A 和 B、C 和 了 杂交 产生 的 两 个 P 个 体 。 有 很 多 其 他 的 杂交 可 产生 具有 像 P 和 0 
谱系 亲缘 关系 的 其 他 Ει 个 体 。 我 们 需要 适合 于 P 和 Q 这 种 亲缘 关系 的 用 共 祖 率 fp 表示 的 
协 方差 。 首先 , 根据 等 式 [9.11]，r = Fo 根据 等 式 [5.2], [ο = 


nc + fan + foc + fen)。 这 两 个 亲本 系 群 无 亲缘 ， 因 此 fav = Γιο =0。 这 两 个 系 群 有 相同 
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的 近 交 系数 ， 因 此 fc = fun = 严 ， 其 中 ， 忆 是 系 群 下 一 性 代 的 近 交 系数 ， 即 与 P 世代 同期 
的 世代 。 这 样 pe = ΣΕ, RAH: 


r=F [15.2] 
下 -… 步 ， 根 据 等 式 [9.2]，w = facfev + fanfsc， 它 可 化 简 为 ; 
u= F 15.3] 


通过 将 等 式 [15.2] 和 [15.3] 代入 等 式 9.13] 中 ， 现 在 我 们 可 用 近 安 系数 的 形式 来 表 
术 协 方差 。 这 给 出 杂种 之 间 的 广 差 为 : 
Oy = FV, + F? Vp + F? Vya + F3 Vip + FeVop+ ~ [15.4] 

在 这 个 表达 式 中 ，VWs 和 Vp 是 基础 群体 的 加 性 和 显 性 方差 ， Pu Van Al VpB 8 章 
所 解释 的 互 作 组 分 ，F 是 近 交 系数 ,不 是 杂交 中 所 用 亲本 的 ， 而 是 系 群 下 一 世代 的 近 交 系 
数 。 遗传 方差 的 剩余 部 分 表现 在 系 群 内 ， 即 (1 -下 V+ (1- FV pS. REA 
是 真实 平均 值 的 方差 ， 它 可 以 作为 方差 组 分 从 方差 分 析 中 估计 。 等 式 [15.4] 给 出 了 这 个 
组 分 的 遗传 容量 。 要 是 杂种 之 间 没 有 环境 差异 ， 它 就 等 于 实验 上 估计 出 来 的 大 小 。 如 果 概 
计算 杂种 的 观察 均值 的 方差 ， 那 么 这 将 增加 杂种 内 方差 的 一 个 部 分 ， 这 取决 于 每 一 杂交 中 
度量 的 个 体 数 ， 其 理由 在 第 13 章 中 有 关 家 系 选择 的 部 分 做 了 说 明 ( 见 表 13-3)。 

等 式 [15.4] 中 值得 注意 的 要 点 是 遗传 方差 不 同 组 分 的 贡献 
在 不 同 程 度 上 与 近 交 系数 相关 联 。 加 性 方差 的 贡献 随 着 FR RHI 系 群 2 
加 而 线性 增加 ,但 显 性 和 互 作 组 分 的 贡献 以 下 的 平方 或 较 高 次 Α νο 
宪 的 比例 而 增加 。 结 果 是 如 果 性 状 具 有 大 量 的 非 加 性 方差 , ΠῚ ἊΣ 
FEU 1， 杂 种 在 近 交 的 后 期 要 比 在 早期 分 化 得 快 得 多 。 当 F= Q 
0.5 时 ， 每 一 杂种 在 遗传 上 等 于 基础 群体 的 一 个 全 同胞 家 系 ; 当 
FF= 1 时， 整个 的 遗传 方差 出 现在 杂种 之 间 。 杂 种 间 方 差 与 F 相 
关联 方式 的 实践 重要 性 将 在 下 一 - 章 考虑 。 


配合 力 


上 面 获 得 的 杂种 之 间 的 方差 是 以 大 量 系 群 随机 杂交 为 假设 的 。“ 大 量 ” 意 味 着 每 一 个 
系 群 只 在 一 个 杂交 中 使 用 。 与 此 相反 ， 如 果 每 一 系 群 和 几 个 其 他 系 群 杂 交 ， 那 么 杂种 之 间 
的 方差 就 能 分 前 ， 这 一 点 对 理解 杂交 育种 在 改良 中 的 用 途 有 很 大 的 重要 性 ,， 为 便于 解释 ， 
我 们 将 假定 使 用 大 量 的 系 群 、 杂 种 和 个 体 ， 以 便 所 有 平均 值 可 淮 确 无 误 地 估计 。 一 个 系 群 
与 几 个 其 他 系 群 进行 从 交 提 供 了 该 系 群 的 一 个 附加 的 度量 ， 即 该 系 群 在 它 的 所 有 杂种 中 的 
平均 表现 。 这 个 平均 表现 ， 当 以 与 所 有 杂种 平均 值 的 离 差 表示 时 ， 就 称 为 该 系 群 的 一 般配 
合力 。 一 般配 合力 是 作为 一 个 亲本 的 这 个 系 群 所 有 Ει 个 体 的 平均 值 ， 该 数值 以 与 杂种 的 
全 群 平均 值 的 离 差 形式 表示 。 于 是 ， 任 何 特定 杂种 都 有 一 个 期 望 值 ， 它 是 两 个 亲本 系 群 一 
般配 合力 的 和 。 可 是 ， 杂 种 可 能 在 较 高 或 较 低 程度 上 偏离 这 个 期 望 值 。 这 个 离 差 就 称 为 这 
两 个 系 群 配合 的 特殊 配合 力 。 采 用 统计 术语 ， 一 般配 合力 是 主要 效应 ， 特 殊 配 合力 是 互 作 
效应 。 因 此 ， 系 群 P 和 Q 之 间 一 次 杂交 的 真实 均值 X 可 表示 为 ; 

X- X = GCAp + CC40+ SCApo [15.5] 
其 中 , 忒 是 所 有 杂种 的 平均 值 ，GC4 和 SC4 分 别 是 一 般配 合力 和 特殊 配合 力 。 实 践 中 ， 
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另 一 项 E 必须 加 在 右边 以 表示 估计 于 的 抽样 误差 。 
等 式 [15.5] 右边 的 各 项 互 不 相关 ， 因 此 杂种 之 间 总 方差 〈 不 包括 误差 方差 ) 组 成 
WF: 


2 2 2 2 - 
Oy σιοι(Μ) + Ocal F) + Osca 15.6] 


其 中 ，(M) 和 (Ε) 分 别 指 的 是 雄性 亲本 和 上 肉 性 亲本 系 群 的 一 般配 合力 。 如 果 系 群 在 性 别 
和 任何 其 他 方面 都 没有 区 别 ， 那 么 等 式 [15.6] BA: 
6,=2 Go + Go [15.7] 
杂种 间 总 方差 分 剖 成 的 两 个 组 分 是 一 般配 合力 方差 和 特殊 配合 力 方差 。 根 据 第 9 章 说 明 的 
意思 ， 这 些 是 方差 的 观察 组 分 ， 可 从 方差 分 析 中 估计 。 它 们 的 重要 性 就 在 于 这 个 事实 ; 18 
传 方差 的 有 因 组 分 对 它们 的 贡献 不 同 ， 正 象 我 们 现在 看 到 的 那样 。 
有 一 个 系 群 作为 共同 雄性 亲本 的 一 组 杂种 可 认为 是 与 父系 半 同 胞 家 系 类 似 的 家 系 。 这 


些 家 系 的 协 方差 就 是 雄性 系 群 一 般配 合力 的 方差 δν (M)。 可 以 用 同 先前 一 样 的 方法 从 亲 
缘 系数 中 获得 这 个 协 方差 。 图 15-3 用 来 说 明 相 关系 谱 。 个 体 A 和 C 是 共同 雄性 系 群 的 两 
个 成 员 ， 但 现在 B 和 D 是 与 A 和 C 进行 杂交 的 两 个 不 同系 群 的 成 员 ， 产 生 两 个 到 个体 了 


MQ 现在 除 Ac = F 外 ， 所 有 共 祖 率 都 为 0。 这 给 出 "= F Blu=0, RATHER 
[9.13] A: 
Soa (M) = LFV + FV κ.» 


相同 的 论述 适用 于 作为 雌性 亲本 的 系 群 ， 因 此 ， 如 果 不 存在 母体 或 性 连锁 效应 ， 则 
dal F) = 00 (MM)。 特 殊 配 合力 的 方差 是 等 式 [15.4] 给 出 的 杂种 间 总 方差 的 剩余 部 分 。 
因此 我 们 获得 下 面 的 杂种 方差 组 分 的 组 成 : 

一 般配 合力 : 


HERE: σι) => FV, + PV + 


MRE: o =A Vat bP Vat [15.8] 


特殊 配合 力 : Daea = 5 F° Vy + F° Vp + F? Van + Ε Vpn to 


从 这 里 可 以 看 出 ， 一 般配 合力 的 差异 是 由 基础 群体 中 加 性 方差 和 Ax A 互 作 引 起 的 ， 而 特 
殊 配 合力 的 差异 则 归 因 于 非 加 性 遗传 方差 。 因 此 ,一 般配 合力 方差 随 着 F 而 线性 增加 
( 互 作 组 分 除外 )， 面 特殊 配合 力 方差 随 着 Ε 的 较 高 次 寡 增 加 。 因 此 ， 可 以 预料 ， 随 着 近 
交 达 到 高 水 平 ， 增 加 更 快 的 是 特殊 配合 力 方 差 ， 而 不 是 一 般配 合力 方差 。 

等 式 [15.8] 中 的 遗传 方差 组 分 是 这 样 一 种 随机 交配 群体 的 遗传 方差 组 分 ， 它 的 所 有 
基因 频率 都 与 杂交 系 群 的 相同 且 相 引 和 相 斥 连锁 处 于 平衡 状态 。 这 种 随机 交配 群体 可 认为 
是 真实 或 假想 的 基础 群体 ， 从 中 可 以 无 选择 地 衍生 出 系 群 。 或 者 ,换个 说 法 ， 这 种 随机 交 
配 群 体 也 可 认为 是 由 杂种 间 随机 交配 产生 的 一 个 合成 群体 ， 然 后 通过 随机 交配 繁殖 足够 长 
时 间 以 达到 连锁 平衡 。 要 被 采用 的 这 些 观点 中 的 哪 一 个 都会 影响 方差 分 析 的 细节 。 在 第 一 
种 情形 中 ， 系 群 被 认为 是 群体 的 一 个 样本 ， 因 而 是 随机 因素 ; 在 第 二 种 情形 中 ， 系 群 是 整 


We 
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个 群体 ， 因 而 是 固定 因子 (详细 细节 见 Griffing, 19566). 

配合 力 的 估计 估计 一 般配 合力 的 方法 在 植物 中 运用 是 方便 的 ， 它 被 称 为 多 系 天 然 杂 
交 (多 向 杂交 ) 方法 。 将 要 测验 的 来 自 所 有 系 群 的 大 量 植 株 种 植 在 一 起 ， 或 用 异 花 授 粉 的 
自然 机 制 或 用 小 区 内 植株 的 排列 方式 阻止 自 花 授粉 ， 令 其 自然 授粉 。 因 此 来 自 一 个 系 群 植 
株 的 种 子 是 与 其 他 系 群 随机 杂交 的 混合 物 ， 当 种 植 它 们 时 它们 的 表现 测定 了 该 系 群 的 一 般 
配合 力 。 测 定 的 一 般配 合力 是 作为 帷 性 亲本 系 群 的 一 般配 合力 。 如 果 假 定 雄 性 和 吹 性 亲本 
一 般配 合力 的 方差 相同 ， 那 么 一 般 和 特殊 配合 力 的 方差 可 根据 等 式 [15.8] 进行 估计 和 和 解 
释 。 

一 个 系 群 的 一 般配 合力 也 可 通过 它 与 基础 群体 的 个 体 而 不 是 其 他 近 交 系 的 个 体 进 行 杂 
交 来 估计 ， 这 种 方法 被 称 为 顶 交 。 正 如 先前 注意 到 的 那样 ， 它 等 于 与 来 自 没有 选择 的 基础 
群体 的 一 组 随机 的 近 交 系 进行 杂交 ， 因 为 来 自 近 交 系 的 配子 在 遗传 含量 上 与 基础 群体 中 的 
配子 没有 差异 。 

对 近 交 系 杂 交 ， 一 个 普遍 使 用 的 试验 设计 是 双 列 杂交 ， 其 中 每 一 个 系 群 都 与 每 一 个 其 
他 系 群 进行 杂交 。 下 面 例 15.2 解释 和 例证 了 对 各 个 系 群 一 般配 合力 的 估计 。 为 估计 方差 
且 的 而 进行 的 双 列 杂交 分 析 是 复杂 的 ， 因 为 它 取决 于 是 否 包括 反 交 以 及 对 所 指 群体 方差 的 
遗传 组 成 作出 的 假设 。 理 论 和 分 析 方 法 由 Griffing (1956a, b) 所 解释 并 由 Pooni、Jinks 和 
Singh (1984) 以 及 A.J.Wright (1985) 所 评估 。 


例 15.2 
采用 Sprague 和 Tatum (1942) 关于 玉米 近 交 系 之 间 杂 交 的 数据 来 说 明 一 般 和 特殊 配合 
力 的 计算 。 使 用 10 个 系 群 ， 每 一 系 群 都 与 其 他 9 个 系 群 杂交 ， 但 没有 进行 反 交 。 辕 此 有 


方 n(n 一 1) = PERM, n LAMM PELER 15-3, 这些 是 每 个 杂交 组 合 的 


平均 产量 ， 以 每 英亩 多 少 蒲 式 耳 为 单位 〈 每 英亩 100 蒲式耳 五 米 = FAM 6.725 ob), 1 
题 为 了 的 栏目 给 出 了 每 一 系 群 在 所 有 日 个 杂交 中 的 总 产量 ， 这 可 通过 对 合适 的 栏 并 港 着 
箭头 所 指示 的 行进 行 求 和 而 获得 。 注 意 到 每 一 个 杂交 组 合 贡 献 两 个 总 数 ， 因 此 
VT=IVY HP KX A-PREMSH PE, 

如 果 有 极其 大 量 的 系 群 ， 那 么 一 个 系 群 的 一 般配 合力 可 简单 地 计算 为 它 的 均值 即 
T/A(n 一 1) 与 全 群 平均 值钱 的 离 差 。 可是， 对 小 数目 的 系 群 ， 这 不 是 有 效 的 ， 因 为 每 一 个 
其 他 的 系 群 页 献 它 的 一 般配 合力 的 一 个 分 数 即 1/(n -1) 给 被 测 系 群 的 平均 值 。 这 样 ， 例 
如 ， 系 群 和 在 所 有 它 的 杂交 组 合 中 的 平均 值 有 是: 


A-X= Ca +t Hl Cr+ Ce ο 4 Gy) 


其 中 ， C 是 由 下 标 指明 的 系 群 A 到 和 的 一 般配 合力 。 现在 2;G =0, 因此 (Gpg+ Ge+…+ 
Gy)= - G, Bñ: 


从 中 可 得 : 
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用 总 数 比 用 平均 情 计 算 更 方便 。 代 入 Α-Τι/ίη- 1) X= DT/n(n-1)#: 
tts T 
“n-2 n(n-2) 
表 中 系 群 的 一 般配 合力 列 入 标题 为 CCA HAE Fo Simmonds (1979, p.112) 给 出 了 适 
合 于 其 他 双 列 杂交 设计 的 公式 。 


Ga 


R153 玉米 杂交 种 的 产量 





B C D E F G [ ] Τ GCA 
A 86 84 98 98 92 92 97 81 88 816 3.75 
B Le o 105 102 86 92 9 80 90 811 3.125 
ς L 87 80 65 84 93 77 83 m -5.25 
D Lo 00 101 97 91 80 856 8.75 
E ` L- -> 97 83 93 78 83 81] 3.125 
F Le 80 93 76 70 759 -3.375 
c . L. ο 74 2 768 -2.25 
H . | .~ οἱ 96 829 5.375 
1 ， ange 8 726 -7.50 
1 e 740 -5.75 


ik 
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全 群 平均 值 X =87.333 


现在 能 计算 每 一 个 杂交 组 合 的 期 望 值 ,“ 期 望 ”意味 着 在 一 点 也 不 了 解 特殊 配合 力 的 
情况 下 ， 数 值 可 从 两 个 一 般配 合力 来 预测 。 以 最 好 的 杂交 组 合 BAB, Εί Χῃρ) = 3.125 
+8.75+87.333=99.21。 观 察 值 和 期 望 值 之 间 的 差异 估计 了 两 个 系 群 配合 时 的 特殊 配合 
Ji: SCAgp =105 -99.21 = +5.79。 这 样 获得 的 特殊 配合 力 的 数值 服从 于 估计 天 pp 的 抽样 误 
差 。 图 1S$-4 展示 了 观察 产量 与 期 望 产量 的 对 比 。 如 果 与 期 望 值 没有 离 差 。 这 些 点 将 位 于 
斜率 为 1 的 对 角 直 线 上 。 任 何 一 点 与 对 角 线 的 垂直 距离 都 是 特殊 配合 力 连 同 杂 交 组 合 产量 
的 抽样 误差 《如 果 系 群 不 是 高 度 近 交 的 ， 在 估计 特殊 配合 力 时 也 会 有 误 善 ， 这 个 误差 是 由 
系 群 中 基因 型 的 抽样 引起 的 )。 

为 例证 目的 ， 俯 据 假 设 系 群 是 来 自 系 群 群体 的 一 个 随机 抽样 来 计算 一 般 和 特殊 配合 力 
的 方差 ， 尽 管事 实 上 它们 不 是 随机 选择 的 。 估 计 组 分 的 方差 分 析 给 在 表 15-4。 GCA 和 SCA 
的 平方 和 是 从 表 15-3 的 数据 计算 来 的 ; 误差 均 方 是 论文 中 报告 的 数值 。 杂 种 真实 均值 的 
方差 ， 即 扣除 误差 方差 之 后 ， 其 54.5 久 是 由 一 般配 合力 引起 的 ，45.5% 是 由 特殊 配合 力 引 
起 的 。 归 因 于 特殊 配合 力 的 比例 很 大 ， 因 为 这 些 系 群 是 一 个 经 过 选择 的 群体 ， 因 此 系 群 间 
一 般配 合力 的 变异 发 于 在 一 个 随机 样本 中 预测 的 。 


一 一 一 ΕΡΜΗ 
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表 15-4 方差 分 析 
来 源 白 由 度 平方 和 均 方 PAH iy 
GCA 9 2179 242.11 σε + Sey +8 Sexy 
SCA 35 1 617 46.20 δὲ «στο, 
BË 5,36 σ, 


2 
2 Begg = 48.98 = 54.5% 


2 
σαι = 40.84 = 45.5% 


WRB 





90 
期 望 产量 


15-4 玉米 10 个 系 群 之 间 杂 种 的 观察 和 期 望 产量 (每 英亩 蒲式耳 ) 
每 一 杂交 组 全 的 期 望 产量 是 两 个 亲本 系 群 - -般配 合力 的 和 ， 与 回归 直线 的 偏差 是 由 特殊 配合 力 和 估计 杂交 
组 全 平均 产量 的 误差 引起 的 。 两 条 点 线 指 出 了 偏离 回 昌 线 + 2 倍 标准 误 的 杂种 均值 位 置 (数据 来 自 Sprague 和 
Tatum, 1942), 


习 题 
15.1 HA (Drosophila) 腹部 刚毛 数 的 遗传 方差 主要 是 加 性 的 〈 见 表 8-4), RE 
个 大 群体 被 分 成 重复 系 群 ， 每 一 系 群 由 20 个 亲本 繁殖 而 来 ， 这 些 系 群 继续 这 样 下 去 ， 直 
到 计算 的 近 交 系数 达到 50% 。 如 果 基 础 群体 的 表 型 方差 是 4.0， 遗 传 力 是 52% ， 那 么 表 型 
方差 在 系 群 之 闻 和 系 群 内 的 组 分 将 是 多 少 ? (1) ABA (2) 不 计 细 分 成 系 群 时 全 群 的 
遗传 力 将 是 多 大 ? 
[解答 序号 : 75] 
15.2 ”假定 习题 15.1 中 的 果 蝇 基础 群体 通过 全 同胞 交配 近 交 了 3 个 世代 。 以 下 而 方 


20 ”数量 遗传 学 导论 


式 进行 的 选择 其 期 望 反 应 将 是 多 大 ? 有 很 多 系 群 ， 每 一 个 都 组 成 了 一 单个 全 同胞 家 系 。 从 
每 一 系 群 随机 取出 肉 雄 各 半 的 4 只 果 蝇 ; 以 从 系 群 中 抽样 的 4 只 果 蝇 的 平均 值 为 基础 选择 
出 它们 中 最 好 的 5% ; 然后 来 自 每 一 个 中 选 系 群 的 4 只 果 蝇 与 它们 的 同胞 交配 ， 对 后 高 进 
行 测 定 。 





[解答 序号 : 85] 

15.3 以 胸 长 作为 度量 的 果 蝇 身体 大 小 ， 很 少 有 非 加 性 遗传 方差 〈( 表 8-4)。 候 定 在 一 

个 种 群 中 查 明 胸 长 的 遗传 力 为 0.34， 该 种 群 遂 过 大 景 个 体 之 间 随 机 交配 来 保持 ， 但 最 初 
它 起 始 于 一 单 对 果 蝇 。 在 这 最 初 一 对 果 蝇 来 源 的 群体 中 遗传 力 的 估计 值 是 多 大 ? 

[解答 序号 : 95] 

15.4 ”小 鼠 中 骨骼 存在 微小 差异 是 普遍 的 。 在 C57BL 近 交 系 的 亚 系 中 研究 了 其 变种 发 

生 的 27 个 性 状 。 发 现 两 个 特定 的 亚 系 在 27 个 性 状 中 有 5 个 性 状 不 同 ， 并 且 每 一 种 差异 可 

归 因 于 一 个 突变 步 又 。 在 亚 系 分 离 之 前 ， 这 个 品系 已 道 过 全 同胞 交配 近 交 了 40 个 或 更 多 

世代。 分 离 之 后 ， 在 研究 期 间 道 过 全 同胞 交配 ， 一 个 亚 系 进一步 近 交 了 21 个 世代 ， 另 一 

个 亚 系 近 交 了 29 个 世代 。 如 果 差 异 确实 是 由 突变 引起 的 ， 那么 根据 突变 影响 性 状 的 位 点 

数 且 以 及 它们 的 突变 率 ， 将 如 何 解 释 这 些 结果 ? 


数据 来 自 Deol, M.S.et al. (1975) J.Morph., 100, 345 ~ 376。 
[解答 序号 : 105] 

15.5 ” 单 株 产量 参数 的 下 列 估计 值 是 从 玉米 的 一 个 开放 传粉 的 品种 中 获得 的 。 

平均 值 = 308g; Vp =5 798; Vy = 864; Vp =188 
如 果 这 个 群体 近 交 时 没有 任何 选择 , 并 且 系 群 进行 杂交 (1) 当 近 交 系 数 为 S0% 时 ，(2) 
当 近 交 系数 实际 上 为 100% 时 ， 那 么 在 杂种 之 间 和 杂种 内 表 型 方差 组 分 将 是 多 少 ? 假定 V 
=0， 并 通过 实验 设计 消除 了 杂种 问 的 环境 差异 。 

如 果 每 一 杂种 的 平均 值 是 从 20 个 单 株 测定 中 估计 出 来 的 ， 那 么 杂种 的 观察 均值 方 盖 
将 是 多 大 ? 


数据 来 自 Gardner, C.O. (1977) pp.475 ~ 489 in Pollak, E.et al. (eds), 
Proc . Int . Conf . Quantitative Genetics. Iowa State Univ., Ames, Iowa, USA. 
[解答 序号 : 115] 
15.6 再 次 考察 习题 15.5 中 的 人 杂种。 如果 在 每 一 阶段 都 进行 50 次 杂交 ， 那么 你 预测 
50 次 杂交 之 间 最 高 的 观察 平均 产量 将 是 多 少 ” 然后 如 果 这 个 最 好 的 杂种 重复 ， 来自 它 的 
一 组 新 的 植株 被 种 植 和 测定 ,假定 其 产量 的 第 一 次 和 第 二 次 计算 之 间 不 存在 环境 差异 ， 你 
预测 平均 产量 将 是 多 少 ? 
[解答 序号 : 125] 
15.7 在 正常 是 自 花 传粉 的 金黄 色 菜 豆 (Phaseolus aureus) 的 5 个 品种 之 间 进 行 没有 
反 交 的 一 个 双 列 杂交 。 杂 交 组 合 的 每 一 植株 以 克 为 单位 的 平均 产量 给 在 下 表 。 这 些 癌 种 标 
骨 为 A 到 下 ,它们 的 产量 也 给 出 了 (对 角 线 上 )， 虽 然 对 这 个 问题 这 些 值 是 不 需要 的 。 计 
算 (1) 每 一 品种 的 一 般配 合力 ，(2) 与 每 一 杂交 组 合 期 望 值 的 离 差 ， 即 特殊 配合 力 + 误 
差 。 像 图 15-4 那样 画 一 散 点 图 。 


e me - --- ---- 
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A B C b E 
A 9.7 14.1 22.8 16.9 31.8 
Β -- 3,3 16.5 6.2 12.4 
c . 一 9.0 8.3 9.2 
D -- - 一 6.8 13.1 
E = 一 = 12.5 


数据 来 自 Singh，K.B.& Jain, R.P. (1971) Theor. Appl. Genet., 41, 279 ~ 281. 


πι rm- 一 一 一 --- --- 


[解答 序号 : 135) 


第 16 章 近 交 和 杂交 : 焉 .应 用 


近 交 系 杂交 产生 的 杂种 在 一 些 植物 的 改良 中 起 着 主要 的 作用 ， 而 最 显著 的 则 是 玉米 。 
虽然 出 于 近 交 衰 退 导 致 生殖 力 的 严重 损失 而 使 得 家 畜 的 高 度 近 交 系 不 能 有 用 ， 但 杂交 还 是 
广泛 应 用 于 动物 育种 中 。 因 此 ， 动 物 在 轻 度 近 交 系 之 间或 不 同 品种 之 问 进行 杂交 。 本 章 将 
阐述 为 动 植 物 改良 应 用 近 交 和 杂交 的 原理 。 我 们 将 主要 讨论 异 交 植 物 ， 但 我 们 也 将 用 独立 
的 章节 来 简要 考察 动物 和 天 然 自 体 受精 植物 。 这 里 将 不 提供 技术 细节 ; 对 这 些 读者 应 当 查 
阅 植物 育种 的 教科 书 ， 如 Simmonds (1979〉 所 车。 这 里 我 们 将 作 两 点 简化 。 首 先 ， 假 定植 
物 育种 中 优良 性 状 的 唯一 标准 是 产量 ， 虽 然 在 实践 中 其 他 性 状 也 必须 和 产量 一 起 考虑 。 其 
次 ,将 不 讨论 由 基因 型 x 环境 互 作 引 起 的 复杂 性 。 显 然 ， 改 良 的 杂种 必须 在 与 不 同年 份 和 
不 同 地 区 相 联 系 的 各 种 不同 环境 中 表现 良好 。 我 们 假定 这 个 要 求 包括 在 优良 性 状 的 评估 
中 。 高 度 近 交 系 的 杂交 也 被 用 作 植 物 和 实验 动物 遗传 分 析 的 一 种 方法 。Mather 和 Jinks 
(1977, 1982) 全面 描 述 了 对 杂交 种 及 其 衍生 后 代 的 这 种 分 析 ， 在 此 不 次 述 。 

我 们 在 异 交 生 物体 中 应 用 杂交 的 自 的 ， 当 然 是 要 产生 优良 的 杂交 种 或 AL BG 
考虑 都 起 源 于 同一 随机 交配 基础 群体 的 一 组 系 群 。 于 是 杂交 种 不 仅 必须 优 于 近 交 系 ， 而 且 
也 要 优 于 这 些 系 群起 源 的 杂交 群体 。 因 为 杂种 优势 是 超过 近 交 系 的 优势 ， 因 此 要 寻找 比 杂 
种 优势 更 多 的 某 些 东 西 。 在 第 14 章 已 指出 ， 当 系 群 未 经 选择 而 近 交 时 ， 则 它们 所 有 杂种 
的 平均 值 预计 等 于 它们 起 源 的 杂种 群体 的 平均 值 。 因 此 单纯 进行 近 交 和 杂交 不 能 产生 任何 
改良 ; 如 果 要 效 得 任何 改良 ， 必 须 在 某 一 阶段 施加 选择 。 

可 是 ,用 来 杂交 的 系 群 经 常 起 源 于 不 同 的 基础 群体 。 于 是 杂种 的 一 些 优 越 性 则 来 自 杂 
种 优势 。 如 果 两 个 基础 群体 的 基因 频率 不 同 ， 那么 它们 之 间 的 杂种 将 表现 出 杂种 优势 ， 这 
一 点 在 第 14 章 中 已 作 过 阅 述 。 同 样 ， 起 源 于 两 个 基础 群体 未 经 选择 的 多 组 近 交 系 的 杂种 
平均 值 将 高 于 两 个 基础 群体 的 平均 值 。 因 此 即使 没有 任何 选择 也 能 获得 一 些 改 良 。 就 动物 
而 言 ， 杂 交 的 系 群 已 经 存在 ， 但 不 存在 它们 起 源 的 基础 群体 。 因 此 从 全 交 中 获得 的 所 有 增 
益 都 是 杂种 优势 ， 并 且 唯 一 的 选择 是 挑选 哪 一 个 系 群 或 品种 用 于 杂交 。 对 第 14 章 给 出 的 
杂种 优势 的 说 明 ， 这 里 本 作 任 何 补 充 。 因 此 我 们 关注 的 是 令 植物 实现 最 大 改良 的 选择 。 为 
简化 起 见 ， 我 们 假定 用 于 杂交 的 所 有 系 群 都 起 源 于 同一 基础 群体 。 

从 自然 选择 的 效果 中 可 期 望 获得 一 些 改良 。 自 然 选 拌 淘汰 了 近 交 过 程 中 致死 的 和 严重 
有 害 的 基因 ， 就 这 些 基因 对 有 益 基 因 的 影响 而 言 ， 预 计 杂 种 平均 值 会 高 于 基础 群体 的 平均 
值 。 但 是 这 种 改良 不 会 很 大 ， 因 为 淘汰 的 有 害 基因 在 基础 群体 中 频率 低 ， 基 因 越 有 害 ， 其 
频率 越 低 ， 因 此 它们 对 群体 平均 值 的 影响 很 小 。 以 有 关 位 点 数 及 其 突变 率 的 假设 为 基础 ， 
人 们 曾 计算 过 ， 从 路 性 有 害 基 因 的 淘汰 中 预期 获得 的 适合 度 改 良 的 最 大 值 只 有 5% 
(Crow，1948，1952)。 因 此 大 部 分 的 改良 必定 来 自 对 有 益 经 济 人 性 状 实施 的 人 工 选择 。 应 用 
这 种 人 工 选择 的 方法 是 要 考虑 的 主要 题 月 。 可 是 ， 也 必须 同时 考虑 另 一 个 问题 。 培 育 近 交 
系 并 对 它们 的 杂种 进行 评估 是 一 个 漫长 而 又 昂贵 的 过 程 。 这 种 方法 超出 对 原始 异 交 群体 实 
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施 简 易 选 择 的 优点 是 什么 ?现在 可 以 部 分 地 回答 这 个 问题 ο 

近 交 系 的 杂交 并 不 能 产生 基础 群体 中 不 存在 的 基因 型 。 但 是 ， 既 然 最 佳 基因 型 只 存在 
于 基础 群体 的 特定 个 体 中 ,那么 在 特定 杂交 的 每 一 个 体 中 这 些 基 因 型 便 得 以 复制 。 这 个 方 
法 的 主要 优点 就 在 于 有 利 基 因 型 的 这 种 复制 。 当 找到 一 种 理想 的 杂交 时 ， 通 过 在 连续 世代 
中 重复 这 种 杂交 ， 便 可 以 在 需要 的 任何 数目 的 个 体 中 产生 它 的 基因 型 。 而 且 ， Ει 个 体 的 
进 传 同一 性 使 它们 的 表 型 一 致 ， 这 种 表 型 一 至 性 就 是 一 种 经 济 利益 ， 尤 其 对 机 械 收获 。 例 
如 ， 成 熟 时 间 的 一 致 性 意味 着 所 有 个 体 可 以 在 同一 时 间 收 获 。 昌 然 某 一 杂交 的 基因 型 在 基 
础 群体 的 一 个 个 体 中 也 可 能 找到 ,但 杂交 中 该 基因 型 的 复制 有 利于 我 们 几乎 无 误 地 度量 基 
因 型 值 ， 而 在 基础 群体 中 一 个 个 体 的 基因 型 值 只 能 通过 它 的 表 型 值 粗略 地 度量 。 此 外 ， 只 
要 近 交 系 得 以 长 久保 持 ， 在 杂交 中 度量 的 基因 型 值 还 可 以 无 限 地 复制 ， 而 在 非 近 交 群体 
中 ， 通 过 个 体 选择 ， 仪 育种 值 可 以 复制 。 因 此 与 没有 近 交 的 选择 相 比 ， 近 交 和 杂交 很 可 能 
是 一 种 较 好 的 改良 方法 ， 其 条 件 是 当 性 状 的 大 部 分 得 传 方差 为 非 加 性 时 。 


配合 力 的 选择 


育种 者 最 终 是 要 在 所 有 可 获得 的 近 交 系 之 间 找 出 将 提供 最 好 杂种 的 一 对 近 交 系 。 换 名 
话说 ， 选 择 最 终 是 要 应 用 杂种 。 在 大 量 的 杂种 之 间 通 过 选择 获得 的 改进 数量 取决 于 杂种 之 
间 变 异 的 数量 并 取决 于 第 11 章 描述 过 的 选择 强度 。 如 前 一 章 指出 的 那样 ， 为 了 获得 高 选 
择 强 度 需 要 巨大 数量 的 杂种 ,为 了 获得 杂种 之 间 变 异 的 最 大 值 需 要 高 水 平 的 近 交 系 。 可 
是 ， 通 过 对 系 群 应 用 某 种 初步 选择 可 以 节省 时 间 和 空间 。 在 两 个 方面 可 以 做 到 这 一 点 。 首 
先 ， 最 后 被 选中 用 于 杂交 的 系 群 本 身 必须 是 能 近 交 繁殖 的 。 因 此 系 群 首先 被 选择 的 是 它们 
自身 的 表现 。 一 个 近 交 系 的 表现 与 其 在 杂种 中 的 表现 相关 ， 某 种 程度 上 这 取决 于 由 加 性 基 
因 引 起 的 方差 是 多 少 。 可 是 ， 这 个 相关 相当 小 ， 玉 米 产 量 的 大 约 为 0.1 (Cama 和 Hallauer， 
1977) ， 预 计 依 近 交 表现 选择 近 交 系 ， 杂 种 的 改良 不 能 很 大 。 其 次， 证 如 前 一 章 阐明 的 ， 
一 个 杂种 的 值 由 两 部 分 组 成 : 两 个 亲本 系 群 的 一 般 和 特殊 配合 力 。 前 一 章 作 过 概述 ， 系 群 
的 一 般配 合力 可 以 用 多 种 方法 来 测定 ， 不 必 做 全 部 可 能 的 杂交 。 而 且 ， 从 尚未 充分 近 交 的 
品系 也 能 取得 一 般配 合力 的 有 用 指南 。 

对 系 群 一 般配 合力 的 初步 选择 所 获得 的 改良 来 自 基 础 群体 的 加 性 方差 。 利 用 非 加 性 遗 
传 方差 所 获得 的 任何 进一步 的 改良 一 定 来 自 对 特殊 配合 力 的 选择 。 通 过 初步 测验 没有 选择 
系 群 的 方法 ; 必须 通过 杂交 从 杂种 中 选择 最 好 的 系 群 。 因 为 特殊 配合 力 方差 与 近 交 系数 的 
平方 或 较 高 的 宕 成 比例 (等 式 [15.8])， 那 么 从 选择 特殊 配合 力 中 获得 很 大 益处 之 前 ， 系 
BED AIA BY BAKE YUL ο 

一 般 和 特殊 配合 力 的 相对 重要 性 有 多 少 改良 预计 是 来 自 一 般配 合力 ， 又 有 多 少 是 来 
自 特殊 配合 力 呢 ?如 果 应 用 于 两 者 的 选择 强度 相同 ,那么 归 因 于 每 一 种 配合 为 改良 的 相对 
数量 将 与 它们 的 方差 成 比例 。 如 果 系 群 是 完全 近 交 的 、 那 么 一 般配 合力 方差 就 等 于 基础 群 
体 的 加 性 方差 ， 特 殊 配 合力 方差 就 等 于 非 加 性 方差 {等 式 [15,8])。 因 此 如 果 基 础 群体 的 
方差 已 知 ， 就 可 以 预测 来 自 两 种 配合 力 改 良 的 相对 数量 。 在 玉米 的 一 个 自由 授粉 的 品种 
中 ， 产 量 的 加 性 方差 占 总 方差 的 比例 是 0.149， 非 加 性 方差 则 为 0.032 (Gardner，1977)。 
因此 加 性 方差 占 总 遗传 方差 的 比例 为 0.149/0.181 = 0.823。 因 此 如 果 近 交 和 杂交 应 用 于 这 
个 群体 ， 并 且 选 择 应 用 于 杂种 ， 那 么 可 以 预计 大 约 80% 的 改良 将 来 自 一 般配 合力 ， 只 有 
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KY 20% 来 自 特殊 配合 力 。 如 果 这 些 方差 组 分 是 玉米 群体 特有 的 ， 那么 似乎 是 ， 杂 种 玉 
米 中 绝 大 部 分 的 改良 来 自 一 般配 合力 并 最 终 来 自 基 础 群体 的 加 性 方差 。 这 提出 了 一 个 问 
题 : 在 一 个 没有 近 交 的 随机 交配 群体 中 通过 选择 其 产量 能 提高 多 少 。 几 个 实验 已 表明 对 自 
由 授粉 品种 选择 是 有 效 的 。 一 个 实验 中 ，14 个 世代 中 群体 都 有 反应 ， 产 量 总 改进 为 40% 
《Gardner，1977)。 改 良 的 自由 授粉 品种 ， 它 不 具有 近 交 种 一 一 杂交 种 重要 特征 一 一 均匀 
性 ,但 对 基础 群体 进行 事先 选择 是 增加 随后 从 它们 中 第 选 近 交 系 的 一 般配 合力 的 一 种 有 效 
方法 。 

综合 群体 ” 当 近 交 系 已 经 产生 并 对 它们 的 配合 力 进行 了 选择 ， 那 么 这 些 系 群 的 杂种 不 
会 获得 进一步 的 改良 。 要 获得 进一步 的 改良 ， 必 须 从 改良 的 基础 群体 中 产生 一 组 新 的 近 交 
系 。 新 的 基础 群 可 以 通过 不 经 近 交 的 选择 得 以 改良 ， 或 者 从 选择 的 近 交 系 中 得 以 构建 。 对 
许多 选择 的 近 交 系 进 行 杂交 并 允许 Fi 代 和 以 后 各 代 随 机 异 花 授 粉 便 可 以 产生 一 个 新 的 综 
合群 体 。 在 综合 群体 中 ， 基 于 加 性 方差 的 得 以 改良 的 系 群 的 一 般配 合力 得 以 保持 。 于 是 
F, 代 及 以 后 各 代 的 分 离 有 利于 产生 一 组 新 的 近 交 系 ， 它 们 的 基因 组 合 不 同 于 用 来 构建 群 
体 的 系 群 。 通 过 这 种 方法 ， 可 以 获得 配合 力 的 进一步 改良 。 目 前 使 用 的 杂种 玉米 就 是 两 次 
或 两 次 以 上 这 样 的 近 交 和 杂交 循环 的 产品 。 除 了 杂种 得 议 改良 外 ， 作 为 近 交 种 的 系 群 的 产 
量 也 得 以 提高 ， 这 一 点 具有 经 济 重要 性 ， 因 为 用 作 商 业 种 植 而 出 售 的 杂种 种 子 必须 由 一 个 
近 交 种 亲本 产生 。 


三 元 和 四 元 杂交 ; 回 交 


与 近 交 系 的 低 生 产 率 相 联系 的 实际 困难 可 以 通过 使 用 三 元 和 四 元 杂交 来 克服 ， 员 然 在 
杂交 中 均匀 性 和 生产 性 能 有 一 定 的 损失 。 在 上 面 提 及 的 改良 近 交 种 有 用 之 前 ， 这 些 杂 交 一 
直 广 泛 应 用 于 杂种 玉米 的 生产 中 。 在 三 元 杂交 中 ,用 两 个 系 群 的 F 作 雌 性 或 种 子 亲本 ， 
需要 它 有 高 产 性 ， 然 后 Ει 与 第 三 个 系 群 杂交 。 在 四 元 杂交 或 双 交 中 ， 不 同系 群 对 的 两 个 
Fy 代 进 行 杂交 。 如 果 从 不 同 基 础 群体 中 获得 的 系 群 是 可 用 的 ， 那么 为 了 利用 群体 闫 杂种 
优势 ， 则 最 后 的 杂交 可 在 不 同 来 源 的 系 群 间 进行 。 例 如 ， 如 果 系 群 A 和 B 来 自 一 个 起 源 ， 
系 群 P 和 AQ 来 自 另 一 个 起 源 ， 进 行 的 四 元 杂交 如 下 : A x B 和 PxQ， 紧 接着 是 ΑΒ x PQ. 
如 果 不 存在 上 位 亏 作 ， 则 从 组 成 系 群 的 单 交 的 表现 中 能 够 可 靠 预 测 三 元 和 四 元 杂交 的 表 
现 。 考 察 三 元 杂交 《A x B) xP 了 这 一 实例 。 让 这 些 字母 代表 相应 系 群 在 一 单个 位 点 上 携带 
的 等 位 基因 。 于 是 AxB 的 局 具有 基因 型 AB， 当 它 与 系 群 P 杂 交 时 以 相等 比例 产生 两 种 
基因 型 AP 和 BP。 这 两 种 基因 型 分 别 是 系 群 AxP 和 了 BxP 杂 交 的 基因 型 。 因 此 这 两 种 杂 
种 的 平均 表现 可 预测 三 元 杂交 的 表现 。 同 样 ， 四 元 杂交 (AxB) x (PxQ) 的 表现 可 通 
过 AxP、AxQ@、BxP 和 BxQ 的 平均 值 来 预测 。 可 是 ， 如 果 考 察 不 止 一 个 位 点 ， 那 么 在 
最 终 杂种 中 Fl 亲本 分 离 产 生 的 基因 型 不 会 在 所 用 系 群 配制 的 任何 单 交 种 中 出 现 。 因 此 如 
果 存 在 上 位 互 作 ， 则 单 交 种 不 能 准确 地 预测 最 终 杂 交 种 。 

由 任 一 特殊 的 三 元 或 四 元 杂交 所 产生 的 群体 都 是 几 种 基因 型 的 混合 物 ， 所 有 这 些 基 因 
型 原理 上 都 可 由 单 交 产 生 ， 但 预计 在 下 列 情形 下 三 元 和 四 元 杂交 不 同 于 单 交 :; (1) 如 果 用 
于 杂交 的 系 群 经 过 了 选择 ， 并 且 如 果 它 们 的 单 交 种 继 面 产 生 的 任何 优越 性 是 上 位 互 作 引起 
的 ， 那 么 这 种 优越 性 中 的 一 些 将 在 三 元 和 四 元 杂交 种 中 消失 。(2) 杂种 内 存在 遗传 变异 并 
因此 丧失 了 表 型 一 致 性 。(3) 杂种 之 间 的 方差 碱 小 了 ， 因 此 最 好 的 三 元 或 四 元 杂交 种 并 不 





像 最 好 的 单 交 种 一 样 好 。 玉 米 中 例证 这 些 结果 的 三 元 和 四 元 杂交 与 单 交 的 实验 比较 ， 见 
Weatherspoon (1970), Otsuka, Eberhart 和 Russell (1972). 

避免 近 交 系 低产 性 的 另 一 种 方法 是 回 交 。 这 里 只 包含 两 个 系 群 ，P 与 第 一 次 杂交 中 
使 用 的 系 群 之 一 再 交配 ， 即 (AxB) xB。 回 交 后 高 中 基因 型 是 比例 相等 的 AB 和 ΒΒ. A 
此 ， 在 不 存在 上 位 互 作 的 情况 下 ， 回 交 的 平均 值 等 于 F 和 第 二 次 杂交 使 用 的 系 群 的 平均 
值 。 因 此 回 交 的 杂种 优势 不 及 三 元 或 四 元 杂交 的 高 。 

动物 中 的 杂交 ”杂交 广泛 应 用 于 动物 生产 中 ， 产 肉 的 大 多 数 动物 是 三 元 杂交 或 回 交 的 后 
背 。 前 已 所 及， 用 于 杂交 的 系 群 并 不 是 有 意 近 交 的。 可 是 ， 先 前 已 对 这 些 系 群 的 有 利 性 状 进行 
了 选择 ， 从 而 这 些 系 群 变 成 了 轻 度 近 交 系 ， 一 些 有 利 性 状 因此 而 减少 ， 尤 其 是 生殖 力 。 杂 交 的 
目的 ， 部 分 是 要 利用 杂种 优势 来 提高 生殖 力 ， 部 分 是 要 结合 系 群 以 前 被 选择 过 的 不 同 特性 。 对 
肉 品 生 产 来 说 ， 最 终 产 品 中 一 个 期 望 特性 是 快速 生长 ， 最 终 杂 交 中 期 望 的 是 产生 大 量 快速 生长 
的 个 体 。 这 需要 母亲 具有 和 良好 的 生殖 力 并 结合 后 裔 具有 良好 的 生长 速度 。 因 此 ， 第 一 次 杂交 
(AxB) 是 用 来 产生 具有 良好 生殖 力 的 互 ， 良 好 的 生殖 力 来 自 杂 种 优势 。 这 些 F (ΑΒ) 个 体 作 
为 母 本 与 具有 良好 生长 速度 的 第 三 个 系 群 《C) 杂交 来 产生 (AxB) xC 后 窗 。 或 者 如 果 找 不 
到 适用 的 第 三 个 系 群 ，F 可 与 第 一 次 杂交 使 用 的 系 群 之 一 进行 回 交 。 最 后 的 后 窗 其 生长 的 改良 
部 分 来 自 杂 种 优势 ， 部 分 来 自 公 畜 系 群 的 加 性 效应 。 生 长 速度 不 可 能 总 是 达到 系 群 的 最 好 水 
平 , 但 由 能 生育 的 AB 母 本 所 产生 的 后 裔 数目 增加 使 杂交 有 经 济 优势 。Dickerson (1960) 和 
Sheridan (1981) 综述 了 来 自 不 同 杂 交 类 型 的 增益 。 


例 16.1 

用 绵羊 品种 的 一 个 三 元 杂交 来 说 明 将 生殖 力 杂 种 优势 与 公 密 系 群 的 优势 生长 相 结 合 而 获得 
的 增益 。 数 据 来 自 Sidwell、Everson 和 Temill (1962，1964)。 表 16-1 给 出 了 纯 种 和 三 元 杂交 种 3 
个 性 状 的 表现 : (a) 生殖 力 ; 每 只 配种 母 羊 的 断奶 闫 羊 数 ;(b) 生长 速度 : 断奶 时 每 只 闫 羊 的 
KE; (ο) 重要 经 济 性 状 ， 每 只 配种 母 羊 的 断奶 闫 羊 总 重量 ， 它 是 (a) x (ο) MRR, KP 
的 断奶 重 并 不 比 公 畜 系 群 本 身 的 重 , 但 由 下 母 羊 生产 出 较 大 数量 的 断奶 疙 羊 ， 使 三 元 杂交 在 
断奶 羡 羊 总 重 杰 方面 优越 于 最 好 的 纯 种 。 


表 16-1 绵羊 纯 种 和 三 元 杂交 的 三 个 性 状 表现 








每 只 配种 母 羊 生产 的 
(5) (b) (ο) 
断奶 每 只 羔羊 的 断奶 
羔羊 数 断奶 重 (kg) 总 重 (kg) 
纯 种 
A= 雪 沼 泊 夏 羊 〈《Shropshire) 0.80 23.0 18.4 
ΒΞΗ΄ Π.Ε (Southdown) 0,79 19.1 15,1 
ο- EX (Hampshire) 1.00 29.2 29.2 
中 亲 (十 A+ 小 B+ 方 C) 0.90 25.1 22.6 
三 元 杂交 (AxB) KC 1.25 27.5 34.4 
RARA, BRM 39 10 52 
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正 反 交 反 做 选择 (RRS) 


杂交 种 的 特殊 配合 力 在 该 杂交 种 没 配 制 和 测验 之 前 ， 是 无 法 测定 的 。 因 此 要 对 特殊 配 
合力 实施 合理 的 高 选择 强度 ， 必 须 配制 和 检测 大 量 的 杂交 种 。 难 道 没有 捷径 可 寻 吗 ? 难道 
通过 选择 也 不 能 将 优越 配合 力 构 入 系 群 吗 ? 从 第 14 章 解 释 的 杂种 优势 原因 来 看 ， 很 清楚 ， 
需要 的 是 影响 性 状 以 及 表现 显 性 的 所 有 位 点 上 的 基因 频率 存在 很 大 不 同 的 一 对 系 群 。 因 此 
我 们 有 可 能 通过 选择 将 两 个 系 群 基因 频率 的 这 些 差 异 积聚 起 来 。 基 因 频 率 的 差异 不 是 由 近 
交 的 随机 过 程 产 生 ， 而 是 由 选择 的 定向 过 程 产 生 的 ， 这 既 有 效 又 经 济 。 而 且 ， 可 以 同时 选 
择 一 般 和 特殊 配合 力 。 以 这 种 方法 选择 配合 力 称 为 正 反 交 反 复 选 择 (reciprocal recurrent se- 
lection)。 其 理论 基础 已 由 Comstock, Robinson 和 Harvey (1949) 以 及 Dickerson (1952) 检查 
过 。 该 方法 要 点 如 下 。 

从 制备 两 个 群体 开始 ， 最 好 是 它们 杂交 叶 已 知 能 产生 某 种 杂种 优势 。 这 样 两 个 配合 力 
要 改良 的 群体 ， 将 被 称 为 系 群 A 和 B。 进 行 正 反 交 ， 大 量 的 A 人 分 与 ΕΤ PACH, KEK 
B 仓 信 与 4 直子 交配 。 然 后 对 杂种 后 帘 度 量 要 改良 的 性 状 ， 并 且 根 据 其 后 裔 的 表现 来 判断 
亲本 。 选 择 最 好 的 亲本 ， 其 余 的 连同 只 用 来 检测 亲本 配合 力 的 所 有 杂种 后 裔 全 部 淘汰 。 然 
后 中 选 的 个 体 必须 与 它们 自己 系 群 的 成 员 再 交配 以 产生 要 被 检测 的 下 一 世代 的 亲本 。 像 以 
前 一 样 ， 这 些 个 体 再 杂交 ， 并 重复 循环 进行 。 应 避免 有 意 的 近 交 ， 因 为 基因 频率 的 随机 变 
化 是 不 想 要 的 。 

一 个 基本 的 前 提 条 件 是 开始 的 两 个 系 群 之 间 的 基因 频率 应 当 有 一 些 差 异 ， 否 则 配合 力 
的 选择 不 能 引起 系 群 的 分 化 。 两 个 系 群 中 基因 频率 相同 的 任 一 位 点 将 处 于 平衡 ， 尽 管 这 是 
一 种 不 稳定 的 平衡 。 任 何方 向 的 任何 改变 都 将 引起 有 作用 的 选择 ， 从 而 增加 差异 。 系 群 之 
间 的 起 始 差异 可 以 从 开始 选择 已 杂交 好 的 两 个 不 同 的 品种 中 获得 ， 或 者 通过 故意 近 交 ， 直 
到 大 约 为 25% ， 再 依赖 于 基因 频率 的 随机 分 化 来 获得 。 

关于 正 反 交 反 复 选 择 实用 价值 的 证 据 是 有 争议 的 。 一 些 商业 家 禽 育 种 者 将 其 应 用 于 蛋 
生产 中 (W Krosigk 等 ，1973) ， 玉 米 中 已 经 产生 了 有 希望 的 结果 (Eberhart, 1977), (15 
一 方面 ， 在 家 禽 和 实验 动物 中 正 反 交 反 复 选 择 与 其 他 选择 方法 的 直接 比较 并 不 是 激动 和 人心 
的 〈 见 Calhoon 和 Bohren, 1974; McNew 和 Bell, 1976). 


超 显 性 


近 交 和 杂交 是 否 是 比 没有 近 交 的 选择 更 好 的 一 种 改良 方法 ， 此 问题 依 有 关 基 因 属 性 的 
超 显 性 而 定 。 第 2 章 中 我 们 曾 将 适合 度 的 超 显 性 作为 保持 多 态 性 的 一 种 机 制 来 讨论 ， 并 对 
由 连锁 引起 的 真实 超 显 性 和 拟 超 显 性 的 不 同方 式 作 了 阐述 。 这 里 我 们 关注 的 是 有 待 改良 的 
性 状 的 超 显 性 ， 但 在 实践 中 ， 超 显 性 是 如 何 产生 的 并 不 重要 。 正 如 我 们 已 经 看 出 的 ， 两 种 
改良 方法 都 包含 选择 ， 因 此 最 重要 的 区 别 就 在 于 杂交 。 固 定 了 不 同等 位 基因 的 两 个 系 群 杂 
25, 产生 的 F 代 的 所 有 个 体 都 是 杂 合体 ; 并 且 这 是 产生 全 是 杂 合体 的 个 体 组 群 的 唯一 方 
法 。 在 非 近 交 群 体 中 ， 就 一 对 特定 的 等 位 基因 而 言 ， 杂 合体 个 体 数 不 超 过 5% 。 因 此 ， 
如 果 一 对 特定 等 位 基因 的 杂 合 体 在 优点 方面 优越 于 纯 合体 ， 那 么 ,与 没有 近 交 的 选择 相 
比 ， 近 交 和 杂交 将 是 一 种 更 好 的 改良 方法 。 而 且 ， 只 有 当 有 关 的 理想 性 状 或 性 状 的 组 合 存 
在 超 显 性 时 ， 近 交 和 杂交 才能 获得 没有 近 交 的 选择 所 不 能 获得 的 优越 性 。 在 任何 其 他 显 性 
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条 件 下 ， 最 好 的 基因 型 是 纯 合子 之 一 ， 理 论 .上 所 有 个 体 通 过 选择 都 能 变 成 纯 合 的 ， 并 没有 
与 近 交 伴 随 而 来 的 缺点 ， 并 且 比 依 囊 于 杂交 的 方法 要 简单 得 多 。 本 章 前 已 叙 及 ， 当 存在 较 
大 的 非 加 性 遗传 方差 而 加 性 方差 很 小 时 ， 近 交 和 杂交 的 潜力 最 大 。 现 在 我 们 看 到 这 仅 是 事 
实 的 部 分 : 理论 上 ， 并 不 考虑 所 有 实际 因素 ， 仅 仅 足 当 有 关 基 因 至 少 仓 在 一 定 程 度 的 超 显 
性 时 ， 近 交 和 杂交 小 超越 没有 近 交 的 选择 。 

植物 和 动物 中 的 许多 实验 研究 ， 前 面 各 章 中 已 提 到 一 些 ， 都 表明 所 研究 性 状 的 超 显 性 
并 不 是 基因 的 一 个 重要 特性 。 即 使 在 近 交 和 杂交 已 取得 相当 成 功 的 玉米 产量 中 这 也 是 真实 
A) (Eberhart, 1977) 。 因 此 ， 似 乎 没有 理论 理由 使 人 们 相信 近 交 和 杂交 是 增加 期 望 性 状 平 
均值 的 一 种 较 好 方法 。 其 优势 主要 在 于 一 致 性 而 不 是 较 高 的 平均 值 。 


自然 自体 受精 植物 


当 自 体 受精 植物 进行 杂交 时 经 常 表现 出 少量 的 杂种 优势 。 其 原因 可 能 是 ,尽管 对 少量 
的 有 害 突变 基因 施加 了 不 利 选择 ,但 它们 还 是 被 近 灾 固定 下 来 了 。 但 是 ， 与 异 交 植物 表现 
的 优势 相 比 ， 这 种 杂种 优势 要 小 得 多 。 例 如 ， 小 麦 和 大 麦 ( 近 交 种 ) 的 变种 之 间 杂 交 的 杂 
种 优势 总 计 大 约 为 10% (Geiger，1988)， 而 玉米 (杂交 种 ) 近 交 系 之 间 杂 交 的 杂种 优势 通 
常 约 为 150% 。 可 是 ， 在 商业 种 植 中 利用 杂种 优势 并 不 容易 ， 因 为 进行 杂交 在 技术 上 通常 
很 难 ， 并 且 要 产生 杂种 种 子 需要 在 每 一 世代 里 大 规模 地 进行 条 交 。 有 儿 种 方法 可 以 克服 条 
交 的 技术 困难 ， 但 这 些 方法 仅 在 几 种 作物 上 获得 了 成 功 〈 见 Simmonds，1977，p.231)。 因 
此 杂交 的 目的 经 常 是 产生 分 离 。 在 进行 某 一 杂交 之 后 ， 人 允许 ΕΙ 和 以 后 的 各 代 自 体 受精 ， 
以 产生 一 组 新 的 近 交 系 ， 这 些 近 交 系 因 重 组 和 随机 漂 变 而 变 得 有 所 分 化 。 目 的 是 要 从 这 些 
重组 系 群 中 找 出 比 两 个 亲本 系 群 都 好 的 一 个 或 多 个 系 群 。 来 自任 一 特定 杂交 的 预期 改良 数 
量 可 以 从 的 加 性 遗传 方差 以 及 将 应 用 于 重组 系 群 的 选择 强度 来 预测 《( 见 Jinks 和 Pooni, 
1976; Pooni 和 Jinks, 1979)。 


习 πα 
16.1 如 果 你 将 利用 习题 15.7 中 提 到 的 品种 进行 三 元 杂交 和 四 元 杂交 ， 为 了 获得 最 
高 的 预测 产量 ， 你 将 选择 哪些 品种 ， 怎 样 进行 杂交 ?预测 的 产量 是 多 少 ? 


[解答 序号 : 96] 
16.2 ”对 两 个 品种 或 品系 A 和 B 进行 如 下 的 “轮回 杂交 ”， 这 里 X 总 是 指 杂 种 世代 。 
(1) AxB 
(2) X xA 
(3) X,xB 
(4) X xÀ 


假设 不 存在 上 位 互 作 和 母体 效应 ， 根 据 纯 种 和 单 交 种 的 表现 来 计算 1 ~ 4 代 中 各 杂种 
后 代 的 预期 生产 表现 。 
[解答 序号 : 106] 
16.3 三 个 品种 A、B、C 间 的 轮回 杂交 如 下 进行 ， 这 里 X 仍 指 杂种 后 代 。 
(1) AxB 


(2) X,xC 
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(3) X xA 
(4) Xx B 
(5) X4 xU 
BERA LLTARA Y, HUE A ph p Εξ ΙΑ RK BS CS EPR 
现 。 
[解答 序号 : 116] 
16.4 假设 在 轮 同 杂交 中 使 用 的 品系 的 所 有 单 交 种 表现 出 相同 数量 的 杂种 优势 . 那么 
在 轮回 杂交 的 连续 世代 中 这 种 单 交 种 的 杂种 优势 将 达到 多 大 比例 ”对 习题 16.2 中 两 系 轮 
AES 4 个 世代 和 习题 16.3 中 三 系 轮 四 杂交 的 5 个 世代 求解 这 个 问题 。 
[解答 序号 : 126] 
16.5 当 将 轮回 杂交 育种 应 用 于 动物 中 时 ， 用 于 杂交 的 母 本 总 是 杂种 而 父 本 总 是 纯 
种 。 于 是 系统 常 基 有 有 用 的 特征 ， 纯 种 本 身 需 要 生产 的 肉 性 :并 不 比 里 新 所 需要 的 多 。 以 下 
数据 是 3 个 蜗 种 切 斯 特 白猪 (C)、 社 浴 克 猪 D) MARSH CY) 以 及 它们 的 单 交 种 中 
“MME 154 日 龄 的 平均 体重 (下) 和 154 日 龄 每 窜 猪 的 头 数 ON). BER YF KC 
4) 圣 xD 人 开始 ， 根 据 习 题 16.3 的 解答 计算 轮回 杂交 的 5 个 世代 中 每 一 世代 每 窝 猪 的 预 
期 于 均 总 重 。 作 如 下 的 简化 假设 ; BRAM ARR RRR, AR ET 
ARAM, beh REA. 


ς D χ cb CY DT 
W (kg) 78 88 84 92 90 96 
Ν 6.6 6.3 7.9 7.4 8.2 7.3 


数据 来 自 Schneider, J.F. (1978) Ph. D. Thesis, Towa State Univ., Ames, lowa, USA. 
[解答 序号 : 136] 
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前 几 章 已 多 次 提 到 了 对 度量 数量 性 状 的 适宜 尺度 的 选择 。 可 是 ， 对 尺度 选择 包括 什么 
的 解释 以 及 对 适宜 标准 的 讨论 延缓 到 这 一 部 分 ， 因为 直到 理解 了 从 数据 中 获得 的 推论 性 
质 ， 我 们 才能 正确 地 评价 这 些 问 题 。 换 名 话说 ， 尺 度 的 选择 必须 与 数据 的 用 途 联系 起 来 。 
来 自任 何 实验 或 实际 研究 的 数据 都 是 以 对 性 状 度量 最 方便 的 形式 获得 的 。 也 就 是 说 ， 表 型 
值 是 以 克 、 厘 米 、 天 、 数 字 或 最 方便 的 任何 度量 单位 来 记录 的 。 争 论 的 要 点 是 这 些 原始 数 
据 在 它们 接受 分 析 或 解释 之 前 是 否 应 当 转 换 成 男 一 种 尺度 。 尺 度 转换 意味 着 把 原始 单位 转 
换 成 对 数 、 倒 数 或 其 他 一 些 函 数 ， 并 按 数 据 使 用 的 目的 来 判断 什么 样 的 转换 最 适宜 。 

假若 每 个 性 状 都 有 自己 的 “国有 ”上 尺度， 部 么 在 性 状 中 生物 学 过 程 按 尺 度 表达 ， 尺 度 
有 效 ， 这 是 旅人 的 。 因 此 生长 是 一 种 几何 的 而 非 算 术 的 过 程 ， 几 何 尺度 将 显得 最 自然 。 例 
如 ， 体 重 为 20g KV REE lg 与 体重 为 2g 的 小 鼠 增 重 lg 没有 相同 的 生物 学 意义 ; 但 是 ， 
增 重 10% 对 两 者 来 说 有 大 致 相同 的 意义 。 因 此 ， 对 体重 的 度量 转换 成 对 数 似乎 是 合适 的 。 
可 是 ， 这 主要 是 主观 判断 ， 需 要 一 些 客观 标准 用 于 尺度 的 选择 。 然 而 ， 不 同 的 标准 在 它们 
表示 的 尺度 中 经 常 不 一 致 ， 而 且 ， 应 用 于 同一 性 状 的 同一 标准 在 不 同 的 群体 中 可 能 表示 不 
同 的 尺度 。 因 此 ， 每 个 性 状 必须 有 其 “固有 ”的 和 正确 的 尺度 的 想法 多 半 是 虚幻 的 。 

概括 地 说 ， 做 尺度 转换 有 3 个 主要 原因 : 中 使 得 分 布 成 为 正 态 ; 加 使 得 方差 独立 于 平 
均值 ; 轧 消 除 或 减少 非 加 性 互 作 。 每 一 种 情形 下 ， 尺 度 的 选择 标准 都 是 达到 特定 目标 的 一 
种 经 验 。 当 需要 扩 度 转换 但 未 做 时 ， 一 定 现 象 发 生 了 ， 被 称 为 尺度 效应 〈scale effects), 
当做 了 适当 的 转换 时 ， 尺 度 效 应 就 消失 了 。 上 面 指出 的 目标 完全 等 于 对 消除 这 些 尺 度 效应 
的 说 明 。 我 们 将 特别 讨论 将 算术 尺度 转换 为 几何 尺度 的 对 数 转 换 。 这 可 能 是 最 普遍 和 最 有 
用 的 转换 。Wright (1968， 第 10 章 ) 阐述 了 其 他 的 转换 。 参 考 对 数 转换 列 出 的 一 般 原 理 同 
样 适用 于 其 他 转换 。 


分 布 与 方差 


首先 考察 表 型 值 的 分 布 。 图 17-1 显示 了 3 种 分 布 ， 似 乎 是 以 算术 尺度 用 原始 数据 绘 
制 的 。 如 果 数 据 先 转换 成 对 数 ， 所 有 3 种 分 布 将 是 对 称 的 和 正 态 的 。 有 两 个 重要 的 特点 需 
要 注意 。 第 一 ， 偏 离 正 态 性 的 程度 取决 于 与 平均 数 有 关 的 变异 大 小 。 这 可 以 从 不 是 非常 明 
显 不 对 称 的 上 面 两 条 曲线 (a) M (ὁ) 与 类 似 的 下 面 一 条 曲线 (ο) 的 比较 中 看 出 。 变 异 
大 小 和 平均 数 之 间 的 关系 决定 偏离 正 态 性 的 程度 ， 它 的 最 佳 表达 为 变异 系数 ， 即 标准 差 与 
平均 数 的 比率 ， 变 异 系数 通常 乘 以 100， 从 而 将 其 转化 为 百分率 的 形式 。 上 面 商 条 曲线 的 
变异 系数 是 20% ,而 下 面 一 条 曲线 则 为 90% 。 因 此 ， 转 换 成 对 数 对 分 布 的 形状 没有 产生 
可 察觉 的 差异 ， 除 非 变异 系数 相当 高 ， 即 大 于 2000 左右 。 因 此 ， 当 变异 系数 不 高 于 20% 
时 ,不 以 严格 的 正 态 分 布 为 基础 的 统计 方法 ， 比 如 方差 分 析 ， 能 应 用 于 未 转换 的 数据 。 当 
变异 系数 低 于 20% 时， 转换 成 其 他 尺度 也 就 没有 什么 必要 了 。 
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2 4 6 8 10 12 14 16 18 
图 17-1 以 算术 尺度 作 图 表示 的 对 数 尺度 的 对 称 各 正 态 的 分 布 


在 图 17-1 中 需要 注意 的 第 二 点 是 方差 ， 以 算术 单位 计算 时 ， 方差 随 平 均 数 增加 而 增 
WM. KERR (a) A (δ) 中 可 以 看 出 。 在 对 数 单位 中 ， 这 两 条 曲线 有 相同 的 方差 ， 但 
FER. (b) 的 平均 数 ， 或 严格 地 说 是 众 数 ， 是 【a) 的 两 倍 ， 而 且 算术 单位 中 标准 
差 相应 地 地 是 两 倍 。 虽 然 分 布 不 是 非常 显著 偏 斜 ， 并 且 也 没有 显示 出 强烈 需要 转换 ， 但 是 
由 于 平均 数 的 不 同方 差 也 有 很 大 的 不 同 。 于 是 。 这 里 是 一 种 最 普遍 的 尺度 效应 ， 即 方差 
随 群 体 平均 数 的 变化 而 变化 。 如 果 性 状 是 身体 大 小 一 类 用 重量 单位 度量 的 ， 那 么 贸 17-1 
中 的 两 条 曲线 (a) 和 (ὁ) 可以 很 好 地 代表 经 若 于 世代 双向 选择 而 歧化 的 两 个 群体 。 通 
常 能 找到 这 类 性 状 ， 当 它们 的 平均 数 增加 时 ， 其 方差 也 增加 ， 当 它们 的 平均 数 碱 少时， 其 
方差 也 减少 。 图 17-2 显示 了 小 鼠 实 验 的 一 个 例子 ， 人 性状 是 60 日 龄 体重 。 应 注意 的 是 单独 
考虑 的 这 3 种 分 布 ， 没 有 一 种 是 充分 的 不 对 称 和 非 正 态 分 布 ， 需 要 根据 这 个 标准 做 尺度 转 
换 ; 但 为 了 使 方差 独立 于 平均 数 ， 很 显然 需要 转换 。 

如 果 诸 如 上 面 讨论 的 方差 变化 的 现象 在 度量 适当 转换 时 便 消失 了 ， 换 句 话说， 如果 它 
们 变化 的 原因 能 归于 冻 量 尺 庆 ， 那 么 这 种 现象 就 称 为 尺度 效应 。 虽 然 将 这 种 现象 给 予 久 庆 
效应 的 标 笑 ， 或 者 经 转换 而 消除 之 ， 但 它们 仍然 是 真实 的 。 例 如 ， 当 以 克 来 度量 体重 时 ， 
体重 大 的 鼠 确 实 比 体重 小 的 鼠 更 容易 发 牛 变异 (天 17-1)。 承 认 这 种 现象 是 一 种 尺度 效应 
的 获 益 是 ， 不 必 为 作出 解释 而 深究 性 状 的 遗传 特性 。 

我 们 结合 图 17-1 中 的 曲线 (a) ΤΙ (ὁ) 指出 的 标准 差 与 平均 数 比 率 为 对 数 转换 的 适 
合 性 提供 一 个 方便 的 检验 。 如 果 两 种 分 布 按 对 数 尺度 有 相同 的 方差 .那么 以 算术 单位 表示 
的 变异 系数 将 是 相同 的 。 因 此 ， 变 异 系数 的 稳定 性 表示 了 对 数 尺度 的 方差 稳定 性 。 而 且 ， 
如 果 要 比较 方差 ， 我 们 就 可 以 简单 地 比较 变异 系数 来 代替 以 对 数 单位 来 表示 的 方差 。 图 
17-2 显示 的 分 布 及 其 标准 差 和 变异 系数 给 出 数字 说 明 。 虽 然 变 异 系数 不 一 样 ， 但 比 标准 
差 更 为 相似 ， 这 表明 由 选择 引起 的 方差 变化 至 少 大 部 分 可 归 因 于 度量 尺度 。 
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图 17-2 多 日 龄 雄性 小 风 体 重 的 分 布 
中 心 : 选择 前 的 基础 群体 。 左 边 和 右边 ， 双 向 选择 21 世代 之 后 的 小 和 大 的 品系 〔〈 根 据 MacArthur，1949)。 


表 17-1 不 同 群 体 体 重 的 平均 数 、 标 准 差 和 变异 系数 








体重 小 的 群体 未 选择 群体 体重 大 的 群体 
平均 数 11.97 23.16 39.85 
标准 差 1.71 2.56 5.10 
变异 系数 《%) 14.3 11.1 12.8 


当 需 要 对 数 转 换 时 ， 并 不 总 是 每 个 个 体 的 度量 都 需要 转换 。 采用 下 面 的 公式 可 以 方便 
地 进行 平均 数 和 方差 的 转换 (Wright, 1968, p.229): 


(logs) = logs — > log(1 + C?) [17.1] 


Binge) = 0.4343log(1 + C?) [17.2] 
第 一 步 将 算术 均 数 转换 为 对 数 均 数 ， 第 二 步 将 从 算术 值 计 算 的 方差 转换 为 对 数 方差 。 
这 些 公式 中 C 是 从 算术 第 中 计算 得 来 的 、 以 o/s 的 形式 表示 的 变异 系数 ， 对 数 以 10 为 
底 。 只 有 依 对 数 尺度 分 布 确实 是 正 态 的 ， 这 些 公式 才 是 精确 的 。 
当 关于 方差 的 结论 严格 地 取决 于 消除 任何 尺度 效应 时 ， 找 出 方差 或 标准 差 与 平均 数 之 
闻 的 经 验 关 系 可 能 是 必要 的 。 如 果 共 有 不 同 平均 数 的 几 个 群体 是 可 用 的 ， 并 且 如 果 它 们 的 
方差 不 同 不 存在 尺度 效应 之 外 的 其 他 原因 ， 则 可 以 做 到 这 一 点 。 于 是 关联 标准 差 与 平均 数 
的 回归 方程 给 出 了 共有 一 特定 平均 数 的 另 一 个 群体 的 期 望 标准 差 。 如 果 回 归 是 线性 的 ， 则 
回归 方程 是 6 = a + bx， 其 中 5 是 平均 数 为 x 的 群体 的 期 望 标 准 差 ，a PRE, ὁ 是 回归 
系数 。 方 差 独立 于 平均 数 的 尺度 是 于 = log (x + ab) ,其 中 x* BREE, Χ ECHE 
换 值 (Wright, 1968, p.232). 
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让 我 们 回 到 选择 的 结果 并 进一步 追究 之 。 如 果 方 差 随 着 作为 选择 结果 的 平均 数 的 变化 
而 变化 ， 那 么 选择 差 和 选择 反应 也 是 这 样 。 因 此 正 像 我 们 已 考察 过 的 性 状 那样 ， 每 世代 的 
选择 反应 将 随 着 向 上 选择 的 进展 而 预期 增加 ， 在 向 下 选择 中 则 相应 地 减少 。 于 是 双向 选择 
的 反应 将 是 不 对 称 的 。 最 可 能 以 这 种 方式 归 因 于 尺度 效应 的 一 个 不 对 称 反应 实例 显示 在 图 
17-3 中 。 以 算术 单位 绘制 成 图 ， 在 (α) 中 ， 向 上 选择 的 反应 比 向 下 选择 的 要 大 得 多 。 转 
换 成 对 数 ， 显 示 在 (b) 中 ， 丝 使 反应 息 加 接近 对 称 。 这 样 做 并 没有 消除 这 个 事实 ， 印 按 
照度 量 ， 在 选择 下 性 状 增加 的 比 它 下 降 的 要 多 得 多 。 但 它 解释 了 不 对 称 性 ， 不 需要 精细 的 
假设 。 从 选择 反应 的 图 形 表示 中 看 出 ， 消 除 尺度 效应 的 一 个 方便 的 方法 是 以 现实 遗传 力 来 
绘制 选择 反应 图 ， 正 如 在 第 11 章 中 解释 的 和 图 11-5 中 所 说 明 的 那样 。 现 实 遗 传 力 是 选择 
反应 与 选择 差 的 比率 ， 极 少 受 尺度 效应 的 影响 (Faleoner，1954)。 
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图 17-3 对 大 区 龋齿 抗 性 双向 选择 的 反应 
抗 性 用 天 数 度量 ， 以 算术 尺度 绘制 在 《ae) P, DSRNA (ὁ) 中。 通过 公式 [1.1] 将 算术 平均 
数 转 换 为 对 数 平 均 数 。 变 异 系数 很 高 ， 大 约 50% ， 大 致 保持 不 变 。 向 上 选择 没有 向 下 选择 进行 的 此 代 多 ,简单 
的 原因 是 抗 性 提高 延长 了 此 代 间 阳 〈 数 据 来 自 Hun, Hoppen 和 Erwin, 1944), 


互 {Ε 


现在 我 们 转向 什么 可 能 是 尺度 转换 的 更 为 基本 的 效应 一 一 它 对 遗传 方差 的 表 观 性 质 的 
影响 。 为 了 理解 这 个 问题 ， 我 们 必须 回 到 一 单个 位 点 并 考察 基因 的 效应 或 作用 方式 。 试 想 
一 个 位 点 有 两 个 等 位 基因 ， 其 作用 方式 是 几何 的 ，AAhs 的 基因 型 值 比 AA 的 大 50% ， 并 
E AA 的 基因 型 值 也 比 AA 的 大 50% 。 因 此 ， 按 照 对 数 尺度 就 没有 显 性 存在 ， 因 为 杂 合 
子 恰好 处 子 两 种 纯 合 子 的 中 间 。 现 在 很 设 基因 型 值 是 以 算术 单位 比如 克 度 量 的 ,并且 
A, Ay 的 基因 型 值 是 10 个 单位 。 于 是 A AD 将 是 15 个 单位 AA 将 是 22.5 个 单位 。 因 此 ， 
按照 算术 尺度 ，Al 对 A, 为 部 分 显 性 ， 因 而 杂 合 子 不 再 介 于 两 种 纯 合 子 的 中 间 。 这 样 显 性 
度 受 到 了 度量 尺度 的 影响 ， 显 性 方差 的 数量 比例 也 如 此 。 可 是 ， 尺 度 转 换 的 这 种 效应 通常 
相当 小 。 引 起 基因 型 值 之 间 50% 差 异 的 基因 ， 正 像 已 考察 过 的 那样 ， 将 是 一 个 主 效 基因 ， 
很 容易 逐一 地 识别 出 来 。 但 即使 这 样 ， 算 术 尺 度 的 显 性 度 并 不 很 大 。 可 能 具有 1% BR 10% 
效应 的 微 效 基因 其 显 性 几乎 不 受 影响 。 

如 同 显 性 受 尺度 影响 的 方式 一 样 ， 不 同位 点 间 的 上 位 互 作 也 受 尺度 的 影响 。 如 果 以 对 
数 单位 度量 基因 型 值 ， 那 么 具有 几何 效应 的 位 点 没有 互 作 地 联合 起 来 。 但 当 以 算术 单位 度 


pe ------ 


_ 第 17 章 R E 7233 


量 时 ,将 有 归 因 于 上 位 互 作 的 离 痊 。 因 此 ， 互 作 方 差 的 大 小 也 受 度量 尺度 的 影响 。 下 面 的 
例子 说 明了 互 作对 尺度 的 依赖 性 。 


例 17.1 

小 鼠 的 侏 人 刁 基 因 是 影响 身体 大 小 的 一 个 主 效 基因 ， 纯 合体 身体 大 小 减 小 很 多 。 这 个 基 
因 的 效应 是 在 不 同 的 遗传 背景 下 研究 的 《King，1955)。 通 过 重复 右 交 ， 将 出 现在 小 身体 
中 选 品 系 中 的 这 个 基因 转移 至 大 身体 中 选 品 系 中 。 在 两 个 品系 中 以 及 转移 期 间 ， 度 量 了 侏 
癸 型 纯 合 子 和 正常 个 体 《 即 杂 合 体 加 上 正常 纯 合 体 ) 之 间 的 平均 差异 ， 对 相同 窝 中 的 侏 全 
型 和 正常 个 体 间 进行 比较 。 结 果 如 图 17-4 所 示 。 侏 人 情 型 和 正常 个 体 间 的 差异 随 着 正常 个 
体 的 体重 增加 而 增加 。 在 小 品系 的 背景 下 ， 侏 人 惨 型 个 体 大 约 比 正常 个 体 小 Tg, BRAK 
品系 的 背景 下 ,， 侏 癸 型 个 体 大 约 要 小 14g。 因 此 侏儒 基 因 和 影响 身体 大 小 的 其 他 基因 之 间 
存在 上 位 互 作 。 但 是 如 果 侏 人 惨 基 因 的 效应 用 比率 表示 ， 则 它 是 常量 并 独立 子 现存 的 其 他 基 
因 。 无 论 其 实际 体重 是 多 内 ， 侏 人 刁 个 体 大 约 是 它们 正常 窜 同 伴 体重 的 一 半 。 因 此 ， 如 果 以 
对 数 单位 进行 比较 ， 就 没有 上 位 互 作 。 


g 


EF BE ΤΕ), 





12 14 16 18 20 22 24 26 28 
正常 个 休 的 重量 (g) 


图 17-4 FAKE REARS A 4“ πὶ 
PRR AE LES REZ 6 AHR RE ΕΤΕ ΝΙΚΗΣΕ HR RA. RAAB 
配合 的 回归 线 ， 而 是 表示 这 种 关系 : HR MAIAE H0.5 x 正常 个 体 体 重 。 见 例 17.1 (RUBE King, 1955), 


因此 通常 情况 下 ， 尺 度 转换 可 以 消除 或 减少 归 因 于 上 位 互 作 的 方差 ， 于 是 这 个 方差 可 
以 标记 为 尺度 效应 。 如 果 要 从 其 有 效 性 取决 于 没有 互 作 的 一 个 分 析 中 得 出 结论 ， 那 么 消除 
或 减少 互 作 方 差 的 尺度 转换 可 能 是 有 用 的 。 基 因 型 和 环境 之 间 的 互 作 也 可 由 尺度 效应 产 
生 ， 转 换 对 于 消除 或 减少 这 些 互 作 可 能 是 有 用 的 。 然 而 ， 上 位 或 基因 型 x 环境 的 互 作 ， 不 
可 能 总 是 通过 尺度 转换 来 消除 或 甚至 减少 。 例 如 ,没有 意义 的 转换 能 消除 引起 次 序 颠 倒 的 
互 作 ， 就 像 图 8-2 所 说 明 的 。 
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有 两 种 方法 可 以 找到 消除 互 作 的 适宜 尺度 。 第 一 种 方法 是 通过 比较 特定 因素 的 效应 ， 
从 而 找到 使 效应 成 为 加 性 的 一 种 尺度 。 上 面 例 17.1 例证 了 这 一 点 。 在 不 同 遗 传 背 景 下 比 
较 一 单个 基因 的 效应 ， 可 以 发 现 根 据 对 数 尺度 ， 在 所 有 遗传 背景 下 这 个 基因 都 增加 同样 的 
数量 。 令 效应 变 为 加 性 的 这 个 特定 因素 是 环境 的 而 不 是 遗传 的 。 当 具有 不 同 平均 数 的 两 个 
群体 是 有 用 的 并 且 它 们 能 够 杂交 时 ， 可 以 采用 适宜 尺度 的 第 二 种 检验 方法 消除 上 位 互 作 。 
正如 第 14 章 和 第 16 章 所 指出 的 ， 在 不 存在 上 位 互 作 的 情况 下 ，R 和 回 交 世代 的 平均 数 期 
aan Fs 


l ΜΕ 
F= (F+ P) 
Bı =Ż(F, + Ρι) [17.3] 


ΒιΞ2{Βι4 Py) 


其 中 ， 己 是 双亲 群体 平均 数 ， 所 有 其 他 符号 都 是 相应 世代 的 平均 数 。 选 择 的 尺度 要 使 
观察 平均 数 与 它们 的 期 望 值 最 接近 。 详细 细节 网 Mather 和 Jinks (1982, p.71). 


a we 


这 一 章 我 们 概述 了 最 常见 的 一 些 尺 度 效 应 ， 并 且 指 出 了 斥 度 转换 可 能 有 助 于 结果 解释 
和 结论 获得 的 环境 。 可 是 ， 没 有 充分 的 理由 就 不 应 当做 尺度 转换 。 实 验 观察 的 第 一 个 目的 
是 描述 群体 的 遗传 特性 ， 斥 度 转 换 模糊 了 而 不 是 前 明 了 这 种 描述 。 鲍 如 ， 如 果 发 现存 在 上 
位 ， 这 是 描述 的 一 个 不 可 缺少 的 部 分 ， 并且 标记 为 上 位 比 标记 为 尺度 效应 更 好 。 尺 度 转换 
基本 上 是 -个 统计 手段 ， 其 目的 在 于 简化 数据 分 析 或 使 得 从 分 析 中 得 出 有 效 结论 成 为 可 
能 。 尺度 转 换 有 时 也 有 助 于 结果 的 解释 。 例 如 ， 如 果 和 转换 成 对 数 尺度 时 发 现 上 位 效应 消失 
了 ， 那 么 我 们 可 以 得 出 结论 ; 不 同位 点 的 效应 是 通过 相 乘 而 不 基 相 加 结合 起 来 的 。 或 者 ， 
如 果 方 差 的 一 个 差异 有 充分 的 理由 归 困 于 尺度 效应 ， 那 么 我 们 就 不 必 寻 求 较 复 杂 的 遗传 解 
释 。 可 是 ， 尺 度 选择 产生 了 对 有 关 结 果 解 释 的 麻烦 问题 。 尺 度 转 换 的 合乎 逻辑 的 理由 只 能 
来 自 某 一 标准 而 不 是 要 获得 的 结论 特性 。 如 果 没 有 独立 的 标准 ， 则 争论 会 变 得 周而复始 ， 
并 且 尺 度 效 应 和 其 他 一 些 解释 之 间 的 区 别 就 变 得 毫 无 意义 。 还 有 :个 更 为 基本 的 困难 ; 18 
合 一 个 群体 的 尺度 可 能 不 适合 另 一 个 群体 ， 并 且 适 合十 变异 的 蓝 传 组 分 和 环境 组 分 的 尺度 
可 能 不 同 。 对 番茄 变种 间 大 量 杂 交 种 的 “每 室 重 量 ”性 状 的 分 析 有 力 地 例证 了 这 个 困难 
{Powers，1950)。 根 据 同一 标准 一 一 分 布 的 正 态 性 ， 发 现 这 个 性 状 在 一 些 杂 种 中 需要 算术 
尺度 ， 而 在 另 一 些 杂 种 中 则 需要 几何 尺度 ; WE, ERR P 世代 中 ， 遗 传 变异 需 
要 一 种 尺度 而 环境 方差 需要 另 一 种 尺度 。 





习 题 
17.1 图 17-2 指出 的 数据 ， 如 果 期 望 3 个 系 群 的 方差 相等 ， 则 需要 转换 成 对 数 。 那 么 
对 数 体重 的 标准 差 将 是 多 少 ? 在 选择 反应 中 数据 表现 出 相当 大 的 不 对 称 性 。 通 过 对 数 转换 
能 消除 这 种 不 对 称 吗 ? 
[解答 序号 : 10) 
17.2 下 面 的 数据 是 小 忌 不 同体 重 的 选择 品系 以 及 这 些 品系 杂种 的 六 周 龄 体重 (g), 


~ 
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有 3 个 “大 小 组 "， 即 大 的 、 对 照 和 小 的 。 在 每 一 个 大 小 组 中 有 6 个 重复 系 群 (图 12-10} 
及 这 些 系 群 )。 在 同一 大 小 组 的 系 群 之 间 以 及 不 同 大 小 组 的 系 群 之 间 进 行 杂 交 。 目 的 是 要 
查 明 不 同 大 小 的 系 群 间 的 杂种 其 杂种 优势 是 否 比 同一 大 小 组 的 系 群 内 杂种 的 要 大 。 表 中 第 
一 行 给 出 了 每 一 大 小 组 中 重复 的 平均 体重 ， 表 中 其 余 各 行 给 出 了 正 反 交 平 均 起 来 的 平均 体 
重 。 通 过 将 平均 数 转 换 成 对 数 ， 关 于 杂种 优势 的 结论 将 作 怎 样 的 修改 ? 





大 对 照 小 
系 群 均值 28.74 k 20.99 14.91 
大 30.68 26.00 21.85 
Xe AR 一 21.91 18.48 
小 14.84 


数据 来 自 Kumar, C.K.B. (1980) 爱丁堡 大 学 博士 学 位 论文 。 
[解答 序号 : 20] 
17.3 下 表 指 出 了 具有 X 染色 体 和 常 染 色 体 不 同 组 合 的 返 果 蝇 (Drosophila) 的 腹 侧 
刚毛 平均 数 。 有 两 种 X 染 色 体 ， 一 种 来 自 高 刚毛 数 系 群 ， 另 一 种 来 自 低 刚 毛 数 系 群 。 这 
两 种 X 染色 体 被 放 到 来 自 不 同 水 平 刚 毛 数 的 系 群 的 常 染色 体 背 景 中 。X 染色 体 和 常 染色 体 
之 间 存 在 强烈 的 上 位 互 作 。 你 能 找到 一 种 尺度 转换 ， 消 除 互 作 并 使 X 染色 体 的 效应 在 所 
有 背景 中 都 相同 吗 ? 这 不 是 容易 做 的 。 当 平均 数 很 低 时 除外 ， 知道 有 4 根 刚 毛 ， 每 边 两 
根 ， 比 其 余 的 要 大 ， 结 构 上 也 不 同 并 且 从 不 缺失 是 有 帮助 的 。 


XX 染色体 来 源 








RR 差异 (8-16) 
高 低 
A 9.49 7,15 1.74 
B 13.34 10.84 2,50 
c 22.12 16.36 6.36 
D 34.87 24.34 10.03 
E 47.80 32.80 15.00 


数据 来 自 McPhee, C.P. & Robertson, A. (1970) Genet. Res., 16, 1 ~ 16. 
[解答 序号 : 30] 
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有 很 多 性 状 具有 生物 学 意义 或 经 济 价值 ， 它 们 以 一 种 不 连续 的 方式 变化 ， 但 并 不 以 简 
单 的 孟 德 尔 方式 遗传 。 熟 悉 的 例子 是 对 疾病 的 敏感 性 ， 有 两 个 表 型 类 别 一 一 感染 或 未 感 
δει 还 有 较 大 家 冀 的 窝 产 仔 数 ， 它 们 通常 一 次 产生 一 个 幼 畜 ， 但 有 时 是 2 个 或 3 个 。 也 有 
不 连续 的 解剖 学 差异 ， 例 如 小 鼠 的 椎 骨 数 、 它 的 遗传 学 已 被 广泛 研究 。 这 类 性 状 乍 看 起 来 
好 像 在 数量 遗传 学 领域 之 外 ， 但 对 它们 进行 遗传 分 析 时 ， 发 现 它们 与 连续 变化 的 性 状 按 相 
同 的 方式 遗传 。 


趋向 和 阐 值 


了 解 这 类 性 状 遗 传 性 的 线索 在 于 这 样 的 认识 ， 妈 性 状 具有 潜在 连续 性 ， 这 种 连续 性 有 
一 个 阅 值 (threshold)， 因 此 ， 这 便 强加 给 可 见 表现 一 种 不 连续 性 ， 如 图 18-1 所 示 。 当 潜 
在 变量 低 于 这 个 阔 值 水 平时 ， 个 体 有 一 种 形式 的 表 考 表现， 比如 说 是 “ 止 常 ” 表 型 ， 当 它 
高 于 该 贱 值 时 ,个 体 表现 为 另 一 种 表 型 ， 例 如 ,“ 感 染 的 "。 如 果 讨 论 的 阅 性 状 为 人 类 疾病 
时 ,这 个 潜在 连续 变量 便 被 称 为 起 向 (liability) ， 这 里 仍 将 使 用 这 个 术语 。 趋 向 的 连续 变 
蜡 起 源 上 既是 遗传 的 又 是 环境 的 ， 可 以 是 某 种 底 物 的 浓度 ， 或 某 一 事物 发 育 过 程 的 速度 ， 
也 就 是 说 ， 在 原理 上 可 用 常规 方法 将 它们 作为 数量 性 状 来 度量 和 研究 。 它 可 能 是 几 种 不 同 
生理 或 发 育 过 程 的 复合 物 ， 但 没有 必要 了 解 这 些 过 程 是 如 何 结合 起 来 产生 这 种 趋向 的 ， 甚 
至 不 必 了 解 它 们 真正 是 什么 。 

通过 对 窝 产 仔 数 的 考察 ， 可 正确 判断 潜在 变量 的 认识 是 实际 的 。 小 根 或 猪 的 窜 产 和 仔 
数 ， 尽管 实际 上 是 明显 不 连续 的 ， 但 可 作为 连续 变量 来 处 理 ， 因 为 有 足够 大 的 数目 等 级 。 
母 牛 的 窝 产 仔 数 只 有 两 类 ， 单 胎 和 双 胎 ， 两 个 犊 牛 以 上 极其 稀少 。 但 没有 理由 认为 牛 生 双 
胞 胎 的 生理 原因 不 同 于 小 扇 或 猪 窝 产 仔 数 的 。 这 两 种 情形 中 潜在 变量 主要 由 循环 促 性 腺 激 
素 的 水 平 组 成 ， 该 激素 决定 排出 的 卵 数 以 及 影响 胚胎 存活 的 子宫 内 因子 ， 而 且 对 和牛 来 说 ， 
还 影响 决定 单 卵 双生 的 因子 。 


两 种 类 别 ， 一 个 说 值 


让 我 们 首先 考察 具有 两 种 表 型 类 别 并 用 一 单个 闪 值 区 分 它们 的 性 状 。 这 两 个 类 别 将 被 
定 为 正常 的 和 感染 的 。 在 表 型 水 平 或 可 见 尺度 上 , 个 体 只 有 两 个 可 能 的 值 ， 指 定 0 表示 正 
H, 表示 感染 。 可 是 ， 按 照 被 感染 个 体 的 比例 或 百分率 , 个 体 的 群体 ， 例 如 家 系 或 作为 
一 个 整体 的 群体 ， 会 有 任何 数值 。 这 被 称 为 发 生 率 (incidence)， 或 在 人 类 疾病 范围 中 称 
为 流行 率 (prevalence)。 作 为 群体 或 组 群 的 一 种 简单 描述 ,发 生 率 是 很 恰当 的 ,但 表示 发 
生 率 的 百分率 尺度 对 很 多 用 途 是 不 恰当 的 ， 因 为 在 百分率 尺度 上 方差 随 平均 值 而 不 同 。 因 
此 对 遗传 分 析 ， 发 生 率 必 须 被 转换 成 平均 趋向 。 为 了 作出 这 个 转换 ， 必 须 定义 趋向 是 正 态 
分 布 的 。 这 个 定义 楼 求 ， 如 果 我 们 直接 度量 趋向 ， 那 么 通过 某 种 扩 度 转换 使 它 成 为 正 态 分 
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布 是 可 能 的 。 以 后 我 们 将 回 到 这 个 要 求 ; 同时 我 们 假定 这 个 条 件 可 以 满足 。 由 于 趋向 是 正 


态 分 布 的 ， 于 是 趋向 的 单位 是 它 的 标准 差 6。 因 此 平均 趋向 通过 单 尾 正 态 离 差 x 与 发 生 率 
相关 联 ，x 是 阀 值 偏离 平均 值 的 离 差 ， 以 趋向 的 标准 差 单位 表示 。 不 同 发 生 率 的 x 值 列 于 
附录 表 A 中 。 





趋向 的 尺度 《偏离 阔 信 的 标准 差 》 


图 18-1 阅 性 状 发 生 率 不 同 ， 因 而 平均 趋向 不 同 的 两 个 群体 或 组 群 
两 组 群 的 趋向 方差 相同 ,平均 值 相差 达 0.8 MEMES, r 是 岗 值 偏离 平均 值 的 正 态 离 差 ; ; 是 受 感染 个 
体 偏离 它们 组 群 均值 的 半 均 值 离 差 。 


平均 值 的 比较 ”考察 具有 不 同 发 生 率 的 两 个 群体 或 组 群 ， 如 图 18-1 所 示 。 它 们 的 平 
均 趋向 相差 多 少 ? 为 了 比较 不 同 的 组 群 ， 靖 值 必须 被 定义 为 固定 的 ; 也 就 是 说 ， 所 有 组 群 


中 立 值 处 于 相同 水 平 的 起 向 。 于 是 任何 一 组 群 的 平均 值 都 用 闹 值 离 差 表示 ， 单 位 为 5。 换 
名 话说 ， 益 值 被 认为 是 趋向 尺度 上 的 起 源 或 霍 点。 图 18-1 中 上 面 的 组 群 有 一 个 发 生 率 
pli=0.05， 它 给 出 x1 =1.6 01。 这 样 平均 趋向 是 m= -1.6 σι (必须 注意 平均 趋向 的 符 
号 。 如 果 阔 值 高 于 平均 值 ， 那 么 平均 值 便 低 于 阔 值 因而 是 负 的 )。 类 似 地 ， 图 18-1 中 下 面 


的 组 群 具有 一 个 发 生 率 0.20 且 平 均值 m= -0.8 0,。 注 意 到 平均 值 是 以 它们 自己 群体 的 
标准 差 为 单位 表示 的 。 我 们 不 能 进一步 进行 平均 值 的 比较 ， 除 非 我 们 假定 两 个 标准 差 相 


同 。 如 果 这 能 被 接受 为 一 个 有 理由 的 假设 ,那么 01 = 中 = 0, 且 mz- mi=0.8 σι 两 组 


mm a σον 


238 ”数量 遗传 学 导论 


群 的 平均 值 相差 趋向 0.8 个 标准 差 。 

趋向 的 遗传 力 “假定 图 18-1 上 图 的 分 布 代表 亲本 世代 ， 从 中 选择 了 感染 个 体 作为 亲 
本 。 当 这 些 亲本 繁殖 对 ， 它 们 产生 具有 下 图 分 布 的 后 裔 。 知 道 亲本 世代 和 后 毅 的 发 生 率 ， 
我 们 就 有 了 计算 后 裔 对 趋向 的 中 亲 值 回归 所 需要 的 一 切 ， 并 且 可 以 从 四 归 中 计算 趋向 的 遗 
4), 首先 考察 选择 反应 ,这 是 亲本 和 后 疹 世 代 之 间 平 均值 的 差异 ， 上 面 已 给 出 为 


0.8 6， 并 假设 其 个 世代 的 方差 是 相等 的 。 实 际 上 方差 不 会 完全 相同 ,但 暂时 忽略 引入 的 
小 误差 。 现 在 考察 选择 差 。 这 是 亲本 世代 中 被 感染 个 体 的 平均 趋向 ， 作 为 一 种 与 它们 群体 
平均 值 的 离 差 。 用 作 亲 本 的 个 体 比例 可 能 低 于 发 生 率 : 换 句 话说 ， 不 是 所 有 的 感染 个 体 都 
用 作 亲 本 。 但 只 要 所 有 亲本 是 感染 的 ， 则 可 预料 使 用 的 那些 个 体 的 平均 值 就 与 所 有 感染 个 
体 的 平均 值 相同 。 以 标准 差 单 位 表示 的 感染 个 体 的 平均 值 就 等 于 选择 强度 i:， 相 当 于 作为 
中 选 比 例 的 发 生 率 。i 的 值 列 于 附录 表 A 中 。 对 发 生 率 p = 0.05 来 说 ， 选 择 强度 i = 2.1， 
因此 选择 差 是 $=2.1 5 (WR [11.5])。 后 裔 对 中 亲 值 的 回归 是 反应 与 选择 差 的 比率 
{等 式 [11.1])， 则 R/S =0.8 σ/ (2.1 6) =0.38。 最 后 ， 如 果 后 裔 和 其 亲本 之 间 没 有 环 
境 相似 性 ， 则 趋向 的 遗传 力 就 等 于 后 裔 对 中 亲 值 的 回归 。 

上 面 说 明 的 有 关 亲 本 和 后 裔 的 回归 和 遗传 力 的 计算 可 适用 于 任何 种 类 的 亲缘 关系 。 假 
定 图 18-1 的 上 图 分 布 代表 一 个 群体 ， 下 图 分 布 代表 任何 特定 的 感染 个 体 亲属 种 类 ， 例如 
全 同胞 。 于 是 计算 的 回归 是 一 个 个 体 对 它 的 亲属 的 。 因 为 两 个 组 群 -一 -群体 和 亲属 的 方差 
是 大 致 相等 的 ， 所 以 回归 就 近似 地 等 于 相关 。 因 此， 对 图 18-1 的 发 生 率 来 说 ， 就 趋向 而 
言 全 同胞 的 相关 就 等 于 0.38。 在 由 共同 环境 引起 的 相似 性 以 及 显 性 都 缺乏 的 情况 下 ， 则 
遗传 力 将 被 估计 为 全 同胞 相关 的 2 倍 ， 即 0.76。 

上 面 说 明 的 计算 可 汇总 在 下 列 公 式 中 。 任 何 特定 种 类 亲属 之 间 的 趋向 相关 由 下 式 给 
出 : 


p- ZRO MP λος. 18.1] 

其 中 , 下 标 P 入 分 别 指 群体 和 亲属 ，m ERARA, x 是 阅 值 偏离 平均 值 的 

正 态 离 益 ，i 是 感染 个 体 秽 高 群体 平均 值 的 平均 高 差 。 符 号 适合 于 感染 个 体 比 正常 个 体 具 
有 较 高 趋向 的 尺度 。 于 是 与 等 式 [10.5] 一 样 ， 从 相关 中 获得 的 遗传 力 为 : 

hi=t/r [18.2] 

其 中 ，r 是 表 9-3 给 出 的 亲缘 系数 。 对 第 一 级 亲属 、 第 二 级 亲属 和 第 三 级 亲属 ，r 分 别 为 


户 、 志和 名 。 当 亲 周 是 受 感染 双亲 的 后 疹 时 ， 合 适 的 “r” 是 对 中 亲 的 回归 ， 它 是 1。 


平均 趋向 即 正 态 离 差 x 的 抽样 方差 是 ; 
σι μα 
其 中 ，4 是 感染 的 数目 ，p 是 发 生 率 。 由 等 式 [18.1] 估计 相关 抽样 方差 是 相当 复杂 的 
( 见 Faleoner，1965a) ， 但 如 果 能 假定 群体 发 生 率 误差 可 忽略 ， 则 抽样 方差 可 由 下 式 给 出 : 
= 上 Pa (近似 ) 


t «2 2 
iptpAr 


其 中 ,下 标 P 和 BR 分 别 指 群体 和 亲属 ，4 是 感染 的 数目 。 





人 —— 


$18 MEK 239 


通过 假定 感染 个 体 的 亲属 方差 与 作为 一 个 整体 的 群体 方差 相同 而 引入 的 误差 导致 由 等 
式 [18.1] 估计 的 相关 过 低 ， 要 低 一 个 因子 5% 或 10% 。 计 算 不 等 方差 的 一 个 修改 公式 如 
下 (Reich, James 和 Morris, 1972): 

_ = KRY [1 — (a? ~ x) (1 - (x/i))] 
om i+ xy(i- κ) 


其 中 ， 没 有 下 标 x Mi 指 的 是 群体 ，x 指 的 是 亲属 ， 取 平方 根 的 符号 令 t 在 0 和 1 之 间 。 


[18.3] 


6 18.1 

BEALE- ΗΡΑ ή -AHARERM, KP MET HX Mikami 和 Fre- 
deen (1979) 报道 的 一 个 猪 群 。 猪 群 即 群 体 的 发 生 率 是 3.9% ， 患 病 公 猪 的 全 同胞 之 闻 的 
发 生 率 是 11.6% 。 从 附录 表 太 中 获得 的 x 和 i 对 应 值 给 在 表 18-1。 通 过 等 式 [18.1] 计算 
的 全 同胞 相关 如 下 : 


_1.762-1.195 
t= 2.165 


假定 没有 共同 环境 也 没有 显 性 ， 由 等 式 [18.2] 得 出 的 趋向 遗传 力 为 : 
h? =2t = 0.52 
用 等 式 [18.3] 中 更 准确 的 公式 计算 ， 相 关 为 上 =0.28， 给 出 h? =0.56. 


Ξ0.26 


表 18-1 公 猪 陷 罕 病 的 发 生 率 及 其 对 应 的 x 和 i 全 














数 Β 发 生 率 
8 总 数 ph x i 
群体 (P) 44 1 129 3.9 1.762 2,165 
全 同胞 (R) 25 215 1.6 1.195 


趋向 遗传 力 的 计算 被 广泛 应 用 于 入 类 疾病 的 遗传 研究 中 。 通 过 患 特 定 疾 病 的 可 疑 病 人 
收集 有 关 他 们 亲属 患 病状 况 的 资料 。 于 是 可 按照 上 面 的 方法 计算 有 关 趋 向 的 相关 。 但 是 ， 
对 有 关 和 遗传 力 相 关 的 解释 易 受 共同 环境 引起 的 相似 性 不 确定 性 的 影响 ， 如 在 第 10 章 强调 
的 那样 。 和 假定 没有 环境 相似 性 ， 获 得 的 趋向 遗传 力 估 计 值 从 精神 分 裂 症 的 85% 变化 到 先 
天 心脏 病 的 3596 (Emery，1976，p.54)。 就 计算 家 族 中 复发 危险 紊 而 言 ， 遗 传 力 的 知识 在 
遗传 咨询 中 是 有 用 的 ， 因 为 它 有 利于 正确 地 结合 有 关 家 族 的 所 有 信息 。 关 于 应 用 于 入 类 疾 
病 的 进一步 的 细节 ， 见 Falconer (1965a, 1967), Cumow 和 Smith {1975)。 


趋向 模型 的 充分 性 


作为 一 种 正 态 分 布 的 连续 变量 ， 趋 向 的 定义 必须 经 更 严密 地 检测 。 正 如 先前 注意 到 
的 ， 它 暗示 了 这 一 假设 ; 结合 起 来 给 出 趋向 的 潜在 变量 可 通过 尺度 转换 成 为 正 态 。 反 过 来 
这 暗示 着 趋向 的 分 布 是 单 峰 的 。 实 际 上 如 果 它 是 双 峰 或 多 峰 的 ， 便 没有 合适 的 尺度 转换 可 
使 它 的 分 布 成 为 正 态 。 于 是 相关 和 遗传 力 的 计算 将 无 效 。 有 两 种 主要 方式 可 引起 双 峰 或 三 
峰 分 布 ， 第 一 ， 如 果 存 在 一 单个 基因 ， 它 对 趋向 的 影响 与 相关 的 残 差 变异 比较 是 相当 大 
的 ， 第 二 ， 如 果 存 在 一 种 环境 因子 ， 它 的 影响 相对 于 其 他 变异 更 大 。 影 响 疾 病 趋 向 的 这 种 


ο... 
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环境 因子 可 以 暴露 给 病原 体 。 因 此 ， 只 有 趋向 是 多 因子 的 ， 这 意味 着 变异 原因 很 多 ,它们 
的 效应 都 相对 小 ， 并 且 由 在 多 于 一 个 或 凡 个 位 点 上 的 基因 进行 遗传 控制 ， 只 有 这 样 ， 根 据 
趋向 进行 的 遗传 分 析 才 是 有 效 的 。 

没有 方法 事先 了 解 有 效 分 析 的 这 些 要求 是 否 满足 ， 因 为 不 能 度量 趋向 来 看 看 它 的 分 布 
是 否 是 单 峰 的 。 可 是 ， 人 们 可 以 看 看 获得 的 结果 是 否 是 合理 的 和 一 致 的 。 例 如 ， 超 过 
100% 的 遗传 力 显 然 是 不 能 接受 的 ， 表 明 存 在 一 单个 主 效 基 因 。 而 且 ， 在 没有 贝 共 同 环境 
引起 的 相似 性 的 情况 下 ， 从 不 同 种 类 亲属 中 估计 的 遗传 力 应 当 是 相同 的 。 总 的 说 来 ， 获 得 
的 结果 具有 合理 的 一 致 性 并 且 不 会 产生 怀疑 趋向 模型 充分 性 的 强烈 理由 。 用 来 测验 不 同 种 
类 亲属 的 一 致 性 ， 同 时 检测 单个 主 效 基因 以 及 环境 相似 性 〈 如 果 存 在 ) 的 分 析 方 法 被 称 为 
复合 分 离 分 析 《 见 Morton 和 Maclean, 1974; Lalouel 等 ，1977) ， 但 是 这 里 描述 它 是 太 复杂 
了 。 可 对 具有 两 个 国 值 的 性 状 进行 充分 性 差异 检测 的 一 种 方法 ， 将 在 下 面 描述 。 


尺度 关系 


给 一 个 国 性 状 的 两 种 表 型 类 别 指定 武断 值 0 和 1， 同时 计算 与 这 些 数 值 大 关 的 亲属 间 
的 相关 ， 这 都 是 可 能 的 。 要 做 到 这 一 点 偏向 于 采用 表 型 表现 作为 度量 趋向 的 一 种 很 粗糙 的 
刻度 仪器 ; 事实 上 ， 该 仪器 仅 有 一 个 刻度 记号 。 如 果 要 估计 方差 组 分 ， 这 将 引 人 大 量 的 度 
旱 误 差 ， 它 显然 是 环境 方差 。 在 (0，1) 尺度 上 由 度量 误差 引起 的 方差 的 大 小 取决 于 发 生 
率 ; 发 生 率 为 0.5 时 它 最 小 ， 而 发 生 率 较 低 或 较 高 时 它 变 得 较 大 。 因 此 ,根据 (0, 1) 尺 
度 计算 的 相关 随 发 生 率 而 变化 ， 随 发 生 率 低 于 或 高 于 0.5， 它 都 变 小 。 像 上 面 描述 的 那 
样 ， 转 换 成 趋向 尺度 消除 了 由 度量 误差 引起 的 方差 ， 并 导致 从 它们 中 获得 的 相关 和 址 传 力 
独立 于 发 生 率 。 通 过 一 种 简单 的 关系 ， 相 关 或 遗传 力 能 从 一 种 尺度 转换 成 其 他 尺度 
(Dempster 和 Lerner, 1950), WR 1, 是 在 趋向 连续 尺度 上 的 相关 ， 如 是 根据 (ο, 1) RE 
计算 的 同一 相关 ， 那 么 两 者 通过 下 式 关 联 : 


t= to a”) [18.4] 


EF, p 是 群体 中 感染 个 体 的 发 生 率 ，i 是 对 应 的 平均 趋向 。 两 种 遗传 力 以 同一 方式 关 
联 。 已 经 看 出 由 上 面 方式 获得 的 遗传 力 估计 值 没有 由 等 式 [18.3] 获得 的 估计 值 那么 准确 
(Mercer 和 Hill，1984) 。 


三 种 类 别 ， 两 个 阔 值 


如 果 有 3 个 表 型 类 别 ， 并 且 就 趋向 而 言 类 别 可 逻辑 地 排序 ， 也 就 是 说 ， 倘 若 有 生物 学 
理由 可 以 相信 一 个 类 别 的 趋向 处 于 其 他 两 个 的 中 间 ， 则 鼻 性 状 的 遗传 分 析 可 深入 进行 。 一 
个 实例 是 单 胎 、 双 胞 胎 和 三 胞 胎 。 于 是 区 分 为 三 种 类 别 的 两 个 立 值 处 于 趋向 的 不 同 水 平 。 
这 两 个 阐 值 标记 为 趋向 尺度 上 的 固定 点 ， 它 们 在 所 有 组 群 中 都 是 相同 的 。 因 此 这 两 个 立 什 
之 闻 趋 向 的 差异 提供 了 与 标准 差 不 同 的 一 个 固定 的 趋向 单位 。 这 使 得 比较 不 同 组 群 的 标准 
差 或 方差 以 及 比较 预计 有 不 同方 差 的 组 群 平均 值 成 为 可 能 。 这 种 认识 最 容易 用 数字 例子 
HH, 

FRR 18-2 中 例证 的 两 个 群体 。 它 们 有 不 同 的 平均 值 和 不 同 的 方差 。 姜 值 TI 和 Τ, 
是 趋向 斥 度 上 的 国定 点 ， 并 且 它 们 之 间 的 差异 是 趋向 的 1 TREE (tu). BAR 
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度 显示 在 底部 ， 并 且 τι 的 位 置 上 为 0。 第 一 步 是 要 以 阔 值 单位 来 表示 每 一 个 标准 差 。 用 
发 生 率 可 以 做 到 这 一 点 ， 结 果 如 下 。 用 p ERAT T 的 个 体 比 例 ， 即 中 间 和 极端 类 别 共 
同 的 发 生 尝 ， 用 p" 表 示 大 于 Τι 的 个 体 比 例 ， 即 极端 类 别 的 发 生 率 。 用 x' 和 表示 Ti A 
7, 偏离 群体 均值 的 离 差 ， 以 标准 差 表 示 之 。 于 是 对 任何 一 个 群体 ， 阔 值 之 癌 的 差异 是 
(x -x') 6, 其 中 6 是 群体 的 标准 差 。 赚 值 之 间 的 差异 定义 为 Itu, AE -x)= 
1t,u.， 用 阔 值 单位 表示 的 标准 差 由 下 式 给 出 : 


i [18.5] 
xX πα 





5% 






SY 












-3 -2 -1 0 +1 +2 +3 
Εκ BA a SR BE 


图 18-2 ΝΤΕΡΜΠΙ ΤΙΜΗ, 具有 不 同 平均 值 和 
不 同方 差 的 两 个 群体 中 趋向 的 分 布 


图 18-2 中 群体 标准 差 的 计算 如 表 18-2 所 示 ， 其 中 x 值 从 附录 表 A 中 获得 ; 


3 18-2 BRAHMS {用 阅 值 单位 表示 } 





群体 Pp'(%) ρ (ο) z p It.u. a 
0) 40 5 0.25 1.64 1.39 σι 0.72t.u. 
(2) 36 10 0.36 1.28 0.92 a, 1.09t.u. 


这 样 ， 发 现 群 体 (2) 的 标准 差 是 群体 (1) 的 1.5 售 。 用 阅 值 单位 表示 的 作为 Τι 离 差 的 
平均 值 如 下 : 
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m,= — x; 0 = -0.2Sx0.72t.u. = -0.18ι.1. 


m= ~ x2 Op = -0.36 x 1.09t.u. = -0.39t.u. 
RoR, BHA (2) 的 平均 趋向 低 于 群体 (1) 0.21 THER. 
当 用 上 面 描 述 的 方式 可 以 估计 方差 时 ， 研 究 具 有 不 辐 发 生 率 的 系 群 间 杂 种 以 及 比较 
Fi 和 Fy 世代 的 方差 就 成 为 可 能 。 这 提供 了 趋向 模型 充分 性 的 又 一 种 测验 ， 特 别 是 对 处 于 
其 他 两 种 类 别 之 间 的 一 种 类 别 趋 向 的 解释 。 下 面 的 例子 说 明了 小 鼠 近 交 系 杂种 的 这 样 一 个 
WR. RRR. Γι. FP, 和 两 个 回 交 种 的 平均 值 和 方差 与 从 数量 性 状 中 预期 的 结果 非常 一 
致 ， 这 种 情形 下 没有 理由 怀疑 遍 值 模型 的 有 效 性 。 


例 18.2 

小 筷 的 前 荐 椎 数 在 25 和 27 之 间 变 化 ， 前 荐 骨 被 定义 为 位 于 与 荐 骨 交 融 在 一 起 的 第 一 
椎 骨 的 前 部 。 因 此 这 个 性 状 反 映 了 苦 骨 与 付 柱 交融 在 一 起 的 纵向 位 置 。 通 常 只 有 两 个 数字 
出 现 于 任 一 近 交 系 中 ， 这 里 我 们 考察 具有 25 和 26 个 前 荐 椎 数 ， 但 比例 极 不 相同 的 两 个 近 
交 系 。 第 三 个 表 型 类 别 由 较 少 个 体 提 供 ， 这 些 个 体 是 不 对 称 的 ， 一 全 有 25 个 而 另 一 侧 有 
26 个 前 荐 骨 ， 仅 在 一 侧 通 过 最 后 一 根 椎 骨 与 荐 骨 交 融 在 一 起 。 显 然 ， 对 不 对 称 小 筷 作 为 
趋向 的 中 间 存 在 某 些 怀疑 实际 上 ， 可 能 它们 在 发 育 中 没 得 到 较 好 的 调整 。 但 是 通过 杂种 
的 遗传 分 析 ， 将 它们 作为 中 间 值 来 看 竺 似乎 是 有 理由 的 。 这 里 的 数据 指 的 是 由 Green 
(1962) 描述 的 几 个 杂种 之 一 。 BAK C3H 有 13% 的 个 体 具 有 26 PEE, HK C57BL 有 
90% 的 个 体 是 这 样 的 。 表 18-3 给 出 了 不 同 世 代 的 发 生 率 以 及 按照 上 而 所 计算 出 的 平均 值 
和 标准 差 。 平 均值 是 用 阅 值 单位 表示 的 、 将 “25” 和 “不 对 称 ” 区 分 开 来 的 阅 值 高 差 。 中 
亲 值 以 及 从 等 式 [17.3] 计算 得 来 的 κ, 和 回 交 世代 的 期 望 平 均值 也 显示 存 表 18-3 中 。 总 
的 来 说 ， 结 果 与 期 望 是 一 致 的 : FF 是 Pl WP ΖΒ] ὁ} PMA; FRM 的 平均 值 但 方差 
有 较 大 增加 ; 回 交 平均 值 位 于 FFI 和 亲 代 平均 值 之 间 ， 并 且 有 F HP 方差 之 间 的 方差 。 两 
个 亲本 系 群 的 方差 很 不 同 是 唯一 的 异常 。 


表 18-3 不 同 世代 小 鼠 前 荐 骨 数 的 发 生 率 、 平 均值 积 标准 差 











ΑΝ, , P 

数目 p'% Ρ" 9ο πι ΡΝ σ = Vp 
Pi 282 12.8 8.5 一 4.8 -0.7 4.2 18.0 
P, 619 96.4 89.8 33,4 -0.7 1.9 3.6 
Ει 532 50.0 31.8 0.0 == 2.1 45 
F 206 56.8 46.1 0.6 -0.3 3.7 13.8 
B, 205 33.7 21.5 一 1. 上 -2.4 2.7 7.4 
B, 194 75.3 60.8 +1.7 +1.7 2.4 5.9 


Fy 中 遗传 决定 程度 Vo/Vp 可 从 已 和 Fi 之 间 的 方差 差异 中 估计 出 来 ， 结 果 如 下 : 
F;: Vo + Ve=13.8 
Εἰ; Ve=4.5 
Ε) - Fy: Vo =9.3 
Ve/( Ve + Ve) = 0.68 
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Ε, 中 趋向 变异 的 680 是 可 遗传 的 。 而且， 这 是 一 个 很 合理 的 结果 。 


从 这 一 章 已 经 说 明 的 来 看 ， 很 明显 阔 性 状 不 能 提供 数量 遗传 学 研究 的 理想 材料 ， 因 为 
用 它们 所 做 的 遗传 分 析 在 范围 上 有 限 并 且 受 制 于 人 们 不 愿 作出 的 假设 ， 除 了 不 得 已 而 为 
之 。 如 果 能 找到 一 个 与 趋向 密切 相关 的 连续 变化 性 状 ， 那 么 显然 将 它 作 为 一 个 数量 性 状 而 
不 是 羡 性 状 来 分 析 更 好 。 例 如 ,“ 人 存活 时 间 ” 可 用 来 代替 “ 抗 性 对 感染 性 ;或 者 一 种 畸形 
可 根据 严重 的 程度 进行 分 等 。 


ΤΕΛΗ δε ΒΕ 


对 阔 性 状 实施 选择 不 含有 遗传 分 析 的 理论 困难 。 它 在 减少 畸形 的 发 生 率 以 及 改变 实验 
动物 对 处 理 的 反应 ， 例 如 ， 增 加 或 降低 抗 药性 等 ， 具 有 实际 重要 性 。 我 们 将 考察 有 两 个 明 
显 类 别 的 闹 性 状 ， 并 且 首 先 涉及 个 体 选 择 。 

通常 情况 下 ， 选 择 有 反应 取决 于 选择 差 。 对 于 一 个 连续 变化 的 性 状 ， 选 择 差 基本 上 与 选 
择 比 例 无 关 ， 但 由 于 下 列 原 因 它 取决 于 发 生 率 。 我 们 可 以 单独 繁殖 那些 理想 表 型 类 别 中 的 
个 体 ， 但 是 我 们 不 能 区 别 具 高 和 低 趋向 的 那些 个 体 。 因 此 中 选 个 体 是 理想 类 别 中 的 一 个 随 
机 样本 ,它们 的 平均 值 就 是 理想 类 别 中 的 平均 值 ， 而 不 管 我 们 选择 的 是 理想 类 别 中 的 全 部 
还 是 它 的 一 部 分 。 因 此 选择 的 比例 比 发 生 率 还 小 不 会 产生 任何 好 处 。 另 一 方面 ， 如 果 选 择 
的 比例 不 得 不 大 于 发 生 率 时 ， 则 我 们 将 被 迫使 用 非 理 想 类 别 的 一 些 个 体 。 它 们 的 平均 趋向 
将 低 于 群体 平均 值 ， 因 此 对 非 理想 个 体 将 使 用 某 些 负 向 选择 〈 非 理想 类 别 的 平均 值 很 容易 
计算 出 ， 为 - p/- p) AP i ERAN p 的 理想 类 别 的 平均 值 )。 这 些 考 虑 使 得 这 一 
点 很 清楚 ， 即 当 理 想 类 别 的 发 生 率 等 于 为 更 新 而 必须 选择 的 比例 时 可 获得 最 大 的 选择 差 。 
两 者 之 间 差 异 越 大 ， 选 择 就 越 没 有 效果 。 由 于 这 个 原因 ， 对 稀有 的 畸形 进行 不 利 个 体 选择 
是 很 少 有 成 效 的 。 作 为 一 个 例子 ,考察 具 有 .5% 发 生 率 的 一 种 畸形 。 于 是 95% PT ARIE 
当 的 ， 它 们 的 一 个 随机 样本 有 低 于 群体 平均 值 0.1 o 的 平均 趋向 ,提供 很 小 的 选择 差 。 如 
果 我 们 对 畸形 在 男 一 个 方向 上 选择 ， 例 如 必须 从 群体 中 选择 20% 作 为 亲本 ， 于 是 从 100 个 
中 选择 出 的 这 20 个 个 体 中 ， 只 有 5 个 是 畸形 的 ， AFA 15 个 必然 是 正常 的 。 畸 形 个 体 每 
一 个 贡献 差别 为 +2.1 6， 正 常 个 体 每 一 个 贡献 差别 为 -0.1 6， 使 得 净 选 择 差 为 0.4 G。 
相 比 之 下 ， 对 连续 变化 的 性 状 选择 20 旬 可 产生 1.4 6 的 选择 差 。 

对 阔 性 状 进 行家 系 选 择 比 个 体 选择 有 效 得 多 ， 特 别 是 当 发 生 率 很 低 时 。 不 可 能 很 准确 
地 从 个 体 的 感染 或 正常 状态 中 了 解 趋 向 尺度 上 个 体 的 表 型 。 但 是 ， 可 以 非常 准确 地 从 感染 
成 员 的 比例 中 了 解 到 一 个 家 系 的 平均 趋向 。 当 然 ， 准 确 度 取决 于 家 系数 目 ， 也 取决 于 家 系 
的 发 生 率 ， 因 为 家 系 代表 来 自 二 项 分 布 的 一 个 样本 。50% 的 发 生 率 给 出 家 系 间 的 最 好 区 
别 。 为 了 评价 不 同 选择 方法 的 效率 ， 对 引用 的 例 18.1 进行 了 研究 。 发 现 个 体 选 择 需 要 50 
个 世代 才能 将 隐 举 病 的 发 生 率 从 5% 降 低 到 1% ， 而 半 同 胞 家 系 选择 做 到 这 一 点 预计 只 需 
要 3 代 。 后 窗 测 验 是 家 系 选择 的 一 种 形式 ; 各 种 情况 下 对 它 的 效率 的 评价 见 Cumow 
(1984)ο 

正如 我 们 已 经 看 到 的 ， 当 理想 类 别 的 发 生 率 等 于 中 选 比例 时 ， 个 体 选 择 下 的 选择 差 最 
大 。 在 某 些 情况 下 ， 通 过 外 部 方法 控制 发 生 率 以 及 使 发 生 率 更 接近 最 佳 是 可 能 的 。 例 如 ， 
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如 果 被 选 性 状 是 对 某 种 处 理 的 反应 ,那么 姓 理 可 加 强 或 减弱 以 便 发 生 率 发 生变 化 。 这 种 改 
变 的 发 生 率 可 最 好 视 为 阔 值 相对 于 群体 平均 趋向 的 一 种 变换 。 如 果 这 种 处 理 随 着 选择 的 进 
程 可 进一步 改变 ， 以 保持 发 生 率 尽 可 能 地 近似 等 于 中 选 比例 ， 则 可 获得 个 体 选 择 的 最 大 反 
应 。 通 过 使 群体 或 它 的 一 部 分 接受 起 始 的 处 理 可 评价 取得 的 进展 。 

遗传 同化 ”应 用 环境 手段 改变 阐 值 这 一 原理 的 一 种 非常 有 趣 的 结果 ， 是 称 为 “遗传 同 
化 ”的 现象 (Waddington，1953)。 如 果 一 个 阅 性 状 作为 一 种 环境 刺激 的 结果 而 出 现 ， 并 有 
对 这 个 性 状 做 选择 ， 那 么 实际 上 可 能 使 得 它 自 发 出 现 ， 而 无 需 环境 刺激 。 用 这 种 方式 ， 通 
过 完全 正统 的 选择 原理 使 最 初 的 “获得 性 状 ” 变 成 了 “遗传 性 状 ” (Waddington，1942)。 
在 这 类 情形 中 ， 有 两 个 认 值 ， 一 个 是 自发 的 ， 另 一 个 是 诱导 的 ， 如 图 18-3 所 示 。 开 始 自 
发 的 国 值 在 群体 变异 范围 之 外 ， 这 样 没 有 表 型 变异 ， 因 而 不 能 应 用 选择 [图 18-3 (a)l 
可 是 ,诱导 的 立 值 在 群体 覆盖 的 趋向 范围 之 内 ， 它 允许 个 体 趋向 可 被 选择 挑 出 的 分 布 的 一 
端 。 用 这 种 方式 可 改变 群体 的 平均 基因 型 值 。 如 果 这 种 改变 进行 足够 大 ， 最 终 一 些 个 体 将 
越过 自发 充值 而 作为 自发 变种 出 现 [图 18-3 (58)]。 当 自发 发 生 率 变 得 足够 高 时 ， 选 择 可 
以 继续 下 去 而 无 需 环境 刺激 的 辅助 ， 并 且 自 发 的 发 生 率 可 能 会 进一步 提高 [图 18-3 (ce)]。 





图 18-3 用 来 说 明 例 18.3 描述 的 遗传 同化 的 图 解 
趋向 的 分 布 是 以 偏离 起 始 群体 平均 值 的 标准 差 标记 的 。 坚 线 表 泉 诱导 和 自发 阐 值 的 位 置 ， 箭 头 指示 下 列 3 
个 选择 阶段 中 的 群体 平均 值 。 


(a) 选择 前 : 发 生 率 - FF =30%, BE =0% 
(b) 某 种 选择 之 后 发 生 率 -诱导 =80% ， 自 发 =2% 
(ο) 进一步 选择 之 后 : 发 生 率 -诱导 = 10005, ， 目 发 = 9560 


例 18.3 

Waddington (1953) {814 T ΧΜ RSE (Drosophila melanogaster) 中 遵 传 同化 的 一 个 实验 
论证 。 性 状 是 翅膀 后 部 横 防 的 缺乏 。 基 础 群体 中 不 存在 这 种 畸形 的 果 蝇 ， 但 通过 对 是 帝 进 
行 热 休克 处 理 造成 大 约 30% 的 无 横 脉 个 体 出 现 。 对 经 处 理 的 果 蜡 实施 两 个 方向 的 选择 ， 
14 个 世代 后 诱导 性 状 的 发 生 率 在 上 选 系 群 中 上 升 到 80%， 而 在 下 选 系 群 中 则 降 至 8%。 这 
A, AAR RIE LIRA RMP PERM, DRI 世代 自发 发 生 率 在 
1% 和 29 之 间 。 然 后 没有 处 理 ， 选 择 继续 进 行 ， 群 体 被 细 分 成 许多 系 群 。 经 没有 进一步 
处 理 的 选择 ，4 个 最 好 的 系 群 的 自发 发 生 率 达 67% ~ 959% 。 图 18-3 中 的 分 布 例 证 了 上 选 
Wat, WR (b) 显示 了 24H ARRAS 80 ΠΑΣΑ, BLAKE 16 世代 
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一 致 。 在 固定 方差 的 假设 下 ， 这 个 阶段 平均 值 的 改变 可 达 1.36 个 标准 差 。 曲 线 〈c) 显示 
了 95% 的 自发 发 生 率 并 且 代 表 最 后 表现 最 大 进展 的 那个 系 群 。 它 的 平均 趋向 比 起 始 群 体 
的 要 高 5.15 个 标准 差 。 


习 题 

18.1 (A) 艇 部 先天 性 脱位 的 一 项 家 族 研 究 给 出 了 下 列 的 结果 。 总 共 研 究 了 397 名 
“标记 病人 ”的 亲属 。 第 一 级 亲属 大 多 是 父母 和 全 同胞 ， 第 二 级 大 多 是 祖父 母 、 叔父 、 姨 
母 、 侄 子 和 侄女 ， 第 三 级 全 是 病 表 兄 妹 。 检 查 的 亲属 数 和 受 畸 形 影 响 的 数目 如 下 。 








受 影响 总 数 
第 一 级 35 1777 
第 一 级 16 4 746 
第 二 级 8 4 220 


整个 群体 的 发 生 率 是 每 1000 人 中 大 约 有 1 人 。 从 这 些 数 据 中 ，( 近 似 ) 评估 三 类 亲属 趋向 
的 相关 ， 并 估计 趋向 遗传 力 。 你 认为 哪 一 种 遗传 力 估计 值 可 能 是 最 可 靠 的 ? 

数据 来 自 Wynne-Davies (1970) pp.316 ~ 338 in Emery, A.E.H. (ed.), Modern Trends 
in Human Genetics-1. Butterworth, London, 

[解答 序号 ; 94] 

18.2 下 面 的 数据 来 自 瑞典 弗 里 生 牛 生 双 胞 胎 的 一 项 分 析 ， 某 种 程度 上 简化 了 。 从 记 
录 中 随机 挑选 出 有 一 次 双生 的 母 牛 (或 青年 母 牛 )。 然 后 查 明 了 它们 的 母亲 和 和 它们 的 女儿 
在 第 四 次 、 第 五 次 或 第 六 次 产 犊 中 具有 双胞胎 的 比例 。 下 面 给 出 了 这 些 发 生 率 以 及 整个 品 
种 中 的 发 生 率 。 在 初 产 具 有 双 殉 胎 的 那些 母 牛 中 ， 随 后 产 犊 中 具有 双胞胎 的 比例 给 在 下 表 
的 最 后 一 行 。 近 似 计算 产生 双胞胎 这 种 趋向 的 遗传 力 和 重复 力 。 


群体 3.5% 
母亲 4.6% 
女儿 4.8% 
重复 产 犊 10.0% 


数据 来 自 Johansson, [. οί αἰ. (1974) Hereditas, 78, 201 ~ 234, 
[解答 序号 : 104] 
18.3 分析 生 双 胞 胎 的 一 种 选择 方法 是 将 它 作为 “ 窜 产 仔 数 ”来 处 理 ， 如 果 个 体 生 单 
个 犊 牛 则 其 值 为 1， 如 果 它 们 生 双 胞 胎 则 其 值 为 2、 当 采用 这 种 方法 分 析 时 ， 发 现 瑞典 弗 
里 生 牛 的 半 同 胞 相关 为 0.0058。 这 与 习题 18.2 中 计算 出 的 趋向 遗传 力 一 致 吗 ? 
[解答 序 导 : 114] 
18.4 ” 毛 腐烂 是 澳大利亚 美 利 奴 缩 羊 与 潮湿 天 气相 联系 的 一 种 损伤 体 况 。 可 是 ， 在 易 
感性 方面 存在 遗传 变异 。 在 发 生 率 为 23% 的 一 个 种 群 中 趋向 遗传 力 被 估计 为 0.3。 降 低 发 
生 率 显然 是 理想 的 ; 增加 发 生 率 对 实验 种 群 可 能 是 有 用 的 。 如 果 以 个 体 为 基础 选 出 10% 
的 雄性 和 50% 的 雌性 ， 进 行 降 低 和 增加 发 生 率 的 两 个 方向 选择 ， 那 么 两 个 世代 后 发 生 率 
将 是 多 少 ? 


mm 一 一 一 一 一 - -- -一 一 
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Kevin D. Atkins 热情 提供 数据 。 
[解答 序号 : 124] 
18.5 在 选择 小 自 大 体格 的 一 个 品系 中 出 现 了 一 种 多 趾 ( 指 )( 过 多 的 指 和 趾 )。 开 始 
它 的 频率 低 并 且 只 有 后 脚 受到 影响 。 对 受 影响 个 体 经 过 几 个 世代 的 繁殖 增加 了 频率 并 导致 
了 后 脚 和 前 脚 都 受 影 响 的 个 体 出 现 。 这 样 有 三 种 表 型 类 别 : 正常 (N)、 仪 后 脚 受 影响 
(五 )、 后 脚 和 前 肢 都 受 影响 (FF)。 选 择 5 个 世代 之 后 的 频率 为 ; 
N H Ε 
20% 50% 30% 
不 同 交 配 类 型 的 后 毅 为 的 趋向 位 于 N 和 FF 中间 提供 了 充分 的 证 据 。 
计算 (1) 以 标准 差 单位 表示 的 、 两 个 阅 值 之 间 的 趋向 差别 ，(2) 作为 区 分 NMH E 
阅 值 离 差 ， 以 阐 值 单位 表示 的 群体 平均 值 ，(3) 作为 群体 平均 值 的 离 差 ， 以 阐 值 单位 表示 
的 三 种 表 型 的 每 一 种 平均 趋向 。 
数据 来 自 Roberts, R.C. & Mendell, N.R. (1975) Genet. Res., 191, 427 ~ 444. 
[解答 序号 : 134] 
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本 章 论 及 两 个 数量 性 状 之 间 的 关系 ， 尤 其 是 在 群体 中 个 体 的 性 状 值 是 相关 的 那些 性 
R, 不 论 是 正 相关 还 是 负 相 关 。 由 于 下 面 3 个 主要 理由 人 们 对 相关 性 状 感 兴趣 。 首 先 ， 关 
于 由 基因 多 效 性 作用 引起 相关 的 遗传 原因 : 基因 多 效 性 是 主 效 基 因 的 普遍 特性 ， 但 到 日 前 
为 止 ， 我 们 很 少 有 机 会 考察 它 在 数量 遗传 学 中 的 影响 。 其 次 ， 关 于 由 选择 引起 的 变化 : 了 
解 一 个 性 状 的 改良 将 如 何 引起 其 他 性 状 同时 发 生变 化 是 重要 的 。 再 次 ， 关 于 自然 选择 :一 
个 数量 性 状 与 适合 度 之 间 的 关系 是 确定 自然 群体 中 该 性 状 遗 传 特性 的 主要 力量 。 可 是 ， 这 
最 后 一 点 将 在 下 一 章 中 讨论 。 


遗传 和 环境 相关 


遗传 研究 中 ， 有 必要 区 别 性 状 之 闻 相 关 的 两 个 原因 ， 即 遗传 的 和 环境 的 。 相 关 的 遗传 
原因 主要 是 基因 多 效 性 ， 虽 然 连锁 是 瞬时 相关 的 一 个 原因 ， 特 别 在 从 眉 化 品系 之 间 杂 交 获 
得 的 群体 中 。 简 单 地 说 基因 多 效 性 就 是 影响 两 个 或 更 多 性 状 的 一 个 基因 特性 ， 因 此 如 果 这 
个 基因 分 离 ， 它 就 会 引起 它 所 影响 的 性 状 同时 发 生变 异 。 例 如 ， 提 高 生长 速度 的 基因 既 增 
加 体高 又 增加 体重 ， 因 此 这 些 基 因 民 向 于 引起 这 两 个 性 状 之 间 的 相关 。 可 是 ， 增 加 采 情 的 
基因 影响 体重 却 不 影响 体高 ， 因 此 不 是 相关 的 原因 。 由 基因 多 效 性 引起 的 相关 程度 表示 了 
两 个 性 状 受 相同 基因 影响 的 程度 。 但 基因 和 多 效 性 引起 的 相关 是 影响 两 个 性 状 的 所 有 分 离 基 
因 的 全 面 的 或 纯 的 效应 。 一 些 基 因 可 能 增加 两 个 性 状 ， 而 其 他 -- 些 基因 增加 一 个 性 状 并 减 
少 另 一 个 性 状 ; 前 者 倾向 于 引起 正 相 关 ， 后 者 则 引起 负 相 关 。 因 此 基因 多 效 性 不 一 定 引 起 
一 种 可 检测 的 相关 。 在 两 个 性 状 网 样 受 环境 条 件 的 差异 影响 时 ， 环 境 是 相关 的 一 种 原因 。 
同样 ， 由 环境 原因 引起 的 相关 也 是 所 有 变化 的 环境 因素 的 总 体 效应 ; 一 些 因素 倾向 于 引起 
正 相 关 ， 其 他 则 引起 负 相 关 。 

两 个 性 状 之 间 可 直接 观察 到 的 关系 是 表 型 值 相关 ， 或 表 型 相关 。 它 由 群体 中 大 量 个 体 
的 两 个 性 状 的 度量 值 所 确定 。 可 是 ， 假 定 我 们 不 仅 知 道 度量 个 体 性 状 的 表 型 值 ， 而 且 知道 
两 个 性 状 的 基因 型 值 和 环境 离 差 ， 于 是 我 们 能 够 计算 两 个 性 状 的 基因 型 值 之 间 的 相关 和 环 
境 离 差 之 问 的 相关 ， 因 此 可 独立 评估 相关 的 遗传 和 环境 原因 。 另 外 ， 如 果 我 们 知道 个 体 的 
育种 值 ， 我 们 还 能 确定 育种 值 的 相关 。 原 则 上 ， 显 性 离 差 之 间 和 各 种 互 作 离 差 之 间 也 存在 
相关 。 论 及 所 有 这 些 相关 将 复杂 得 难以 处 理 ， 但 幸运 的 是 ， 没 有 必要 这 样 做 ， 因 为 从 两 个 
相关 的 角度 来 处 理 实际 问题 就 很 足够 了 。 这 就 是 遗传 相关 ， 它 是 育种 值 的 相关 ， 还 有 环境 
相关 ， 严 格 地 讲 ， 环 境 相关 不 光 是 环境 离 差 的 相关 ， 而 是 环境 离 差 和 非 加 性 遗传 离 差 一 起 
的 相关 。 换 句 话 说， 就 像 将 一 个 性 状 的 方差 分 痢 成 两 个 组 分 ， 即 加 性 遗传 组 分 和 所 有 剩余 
组 分 ， 对 很 多 目的 是 足够 的 一 样 ， 现 在 两 个 性 状 的 协 方差 也 只 需 分 前 成 同样 的 两 个 组 分 ， 
ΧΕ, “遗传 ”和 “环境 ”相关 与 协 方差 分 前 成 的 加 性 遗传 组 分 和 所 有 剩余 的 组 分 相 网 合 。 
佑 计 这 两 个 相关 的 方法 将 在 后 面 说 明 。 要 考察 的 第 一 个 问题 是 遗传 和 环境 相关 如 何 结合 
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一 起 给 出 可 青 接 观察 到 的 表 型 相关 。 
下 列 符号 将 在 整个 这 一 章 中 使 用 : 
Χ MY: 所 考察 的 两 个 性 状 。 
ΤΡ PY SHEAR X AY 之 间 的 表 型 相关 。 
rm  X 和 YY 之 间 的 遗传 相关 〈 即 育种 值 的 相关 )。 
re ”XX 和 YY 之 间 的 环境 相关 (包括 非 加 性 遗传 效应 )。 
cov 两 个 性 状 X A Y ZEHA, FRP, Α. Ε ΞΗΟΚΗΜ 8 Χ. 
omo 方差 和 标准 差 ， 具 有 像 上 面 一 样 的 下 标 P、4A、E 和 按照 所 指 的 性 状 具 有 


下 标 X 或 Y; MA, Op = PER Χ 的 表 型 方差。 

h? GH, 按照 性 状 具有 下 标 X 或 Y。 

e =1-h’, 

(符号 re 经 常用 来 表示 遗传 相关 ， BE, POR TIRADE BRAK, Ἂ 
了 与 前 面 各 章 保持 -- 致 ， 这 里 将 采用 符号 rao) 

一 个 相关 ， 无 论 它 的 特性 是 什么 ， 都 是 合适 的 协 方差 与 两 个 标准 差 乘积 的 比率 。 例 
如 ， 表 型 相关 是 : 

eae 
Spx Spy 
表 型 苏 方差 可 写 为 : 
CovYp = rp Opx Opy 
表 弄 协 方差 是 遗传 与 环境 协 方差 之 和 ， 即 : 
COV p = COV4 + COVE 
像 上 面 一 样 ， 用 相关 和 标准 差 的 形式 书写 这 些 协 方差 ， 则 给 出 : 
rp Opx Spy = τι Tax Fay + te ΕΧΟΕΥ 
现在 注意 到 O,=h Op ΙΙ σε- e Opo 代 人 这 些 则 给 出 : 
rp Ορκ Opy = Tahx Gpxhy Opy + rE ex Opxey Opr 
两 边 同 除 以 Gpx Opy, FR: 
rp = hxhyra + ΕΧΘΥΤΕ [19.1] 

BHA 254918 βε}1Ῥ RA iA δ TERA RAK. ΠΕΙ ΤΗΕ, ΒΕ 
么 表 弄 相关 主要 由 环境 相关 确定 ; 如果 它们 的 遗传 力 高 IAHR RE, KWAK 
的 两 重 性 使 得 这 一 点 很 明显 : 即 不 能 仅仅 从 表 型 相关 来 确定 遗传 相关 的 大 小 乃至 其 符号 。 

表 19-1 给 出 了 遗传 和 环境 相关 的 一 些 例 子 。 在 茶 些 情形 中 ， 访 传 和 环境 相关 在 大 小 
上 不 同 ,或 甚至 符号 相反 。 在 另外 一 些 情 形 中 ， 两 种 相关 具有 相同 的 符号 和 没有 很 大 差异 
的 大 小 ， 这 是 更 经 常 的 情况 。 大 的 差异 ， 尤其 是 符号 的 差异 表明 变异 的 遗传 和 环境 来 源 通 
过 不 同 的 生理 学 机 制 影响 性 状 。 

遗传 相关 表示 两 种 度量 反映 址 传 上 属 同一 性 状 的 程度 。 例 如 ， 果 蝇 (Drosophila) 两 
翅 的 长 度 显 然 一 定 是 同一 性 状 《〈 翅 长 ) 的 度量 。 但 翅 长 和 痢 长 ， 虽 然 两 者 都 是 身体 大 小 的 
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度量 , 但 确实 不 是 同一 性 状 ; 它们 之 间 的 遗传 相关 大 约 是 0.75 (Reeve 和 Robertson, 
1953)。 就 此 而 言 ， 遗 传 相关 对 多 次 度量 的 重复 力 的 解释 有 影响 。 在 第 8 章 已 经 说 过 ， 要 
是 不 同 度量 针对 的 是 同一 个 遗传 性 状 ， 册 重复 力 具 有 准确 的 遗传 解释 ， 对 此 无 需 解 释 。 M 
在 可 以 明白 这 种 要 求 的 意义 是 度量 之 间 的 遗传 相关 一 定 为 1。 如 果 等 式 [19.1] 中 两 个 性 
RX ALY FETE, 那么 表 型 相关 的 表达 式 可 简化 成 τν =h +e, RHEA [8.12] 
中 的 重复 力 是 等 价 的 ， 因 为 这 里 e 是 一 般 环 境 引 起 的 方差 (Ve) 和 非 加 性 遗传 方差 的 比 
例 。 即 使 遗传 相关 经 常 在 某 种 程度 上 低 于 1， 重 复 力 仍然 是 一 个 有 用 的 概念 。 


表 19-1 表 型 、 遗 传 和 环境 相关 的 一 些 例 子 








A (Grundbacher, 1974) 


血清 免疫 球 蛋 白 仿 量 ，IgG: IgM 0.20 0.07 0.31 
Æ (Barker 和 Robertson, 1966) 

产 奶 量 : 乳脂 率 (28 1303181) - 0.26 - 0.38 -0.18 

第 1: B2 WAME 0.40 0.75 0.26 
猪 (Smith, King 和 Gilbert, 1962) 

"κ. FRE j 0.00 0.13 -0.18 

WE.: 效率 0.66 0.69 0.64 
$ (Emsley, Dickerson 和 Kashyap, 1977) 

απ. EE 0.33 0.42 0.23 

απ. 产 蛋 量 0.01 -0.17 0.08 

EE: ΕΒ -0.05 -0.31 0.02 
IMEL (Rutledge, Eisen 和 Legates, 1973) 

体重 : BK 0.45 0.29 0.56 
FAAS SRR (Drosophila melanogaster) (Sheridan %, 1968) 

腹部 : ΚΠ ΕΚ 0,14 0.41 0.06 


注 : 引用 的 估计 值 系 指 特定 环境 中 的 特定 群体 ; 不 应 当 认 为 它们 是 普遍 适用 的 。 


有 一 些 配 对 性 状 ， 它 们 之 间 不 存在 表 型 相关 。 这 些 是 在 同一 个 体 上 不 能 进行 两 次 度量 
的 性 状 。 公 畜 和 母 冀 性 成 熟 的 年 龄 就 是 两 个 这 类 性 状 的 例子 。 虽 然 不 能 测定 出 表 型 相关 ， 
但 这 两 个 性 状 在 遗传 和 环境 上 可 能 仍然 存在 相关 ， 这 黄种 相关 能 够 估计 出 来 。 


遗传 相关 的 估计 


遗传 相关 的 估计 以 亲属 之 间 的 相似 性 为 基础 ， 以 类 似 于 第 10 章 描述 的 估计 遗传 力 的 
方法 进行 估计 。 因 此 这 里 只 需 描述 这 个 方法 的 原理 而 不 是 详细 的 细节 。 我 们 不 是 根据 方差 
分 析 来 计算 一 个 性 状 的 方差 组 分 ， 而 是 根据 与 方差 分 析 具 有 完全 相同 形式 的 协 方差 分 析 来 
计算 两 个 性 状 的 协 方差 组 分 。 我 们 不 是 从 个 体 值 的 平方 以 及 根据 变异 来 源 对 平方 和 进行 分 
谢 入 手 ， 而 是 从 每 一 个 体 中 两 个 性 状 值 的 乘积 以 及 根据 变异 来 源 对 乘积 和 的 分 前 人 手 。 这 
导致 协 方差 观察 组 分 的 估计 ， 关 于 协 方 益 有 因 组 分 的 解释 与 去 10-7 给 出 的 方差 组 分 的 解 


释 完全 相同 。 因 此 ， 在 半 同胞 家 系 分 析 中 ， 公 冀 之 间 的 协 方差 组 分 估计 为 子 cov， 即 是 两 
个 性 状 育种 值 协 方差 的 半 。 对 相关 估计 每 个 性 状 的 方差 组 分 也 是 必需 的 。 这 样 公 冀 间 方差 
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组 分 估计 为 二 64x 和 二 G4y。 因 此 可 获得 遗传 相关 为 : 


A eh EE [19.2] 
7 ~ ( vary vary} 


其 中 ，var 和 cov 表示 方差 和 协 方差 组 分 。 

也 能 用 亲子 关系 来 估计 遗传 相关 。 为 从 后 代 和 亲本 之 间 相 似 性 中 估计 一 个 性 状 的 遗传 
A, 我 们 取 亲 本 或 中 亲 值 与 后 代 平 均值 的 乘积 计算 该 性 状 的 亲子 协 方差 。 为 估计 两 个 性 状 
之 加 的 遗传 相关 ， 我 们 计算 称谓 “交叉 方差 ”的 值 ， 它 从 亲本 XX 性 状 值 和 后 代 站 性状 值 
的 乘积 中 获得 。 这 个 “交叉 方差 ”是 两 个 性 状 遗 传 协 方差 的 一 半 ， BI cova o 每 一 个 性 状 
各 自 的 亲子 协 方差 也 是 必需 的 ， 于 是 遗传 相关 可 由 下 式 给 出 ; 

COVXY 
σπα [19.3] 

其 中 ，covxy 是 “交叉 方差 ”"，covyx 和 和 covyy 是 每 一 个 性 状 各 自 的 亲子 协 方差 。 交叉 方 差 可 
由 亲本 X 值 和 后 代 了 值 或 由 亲本 站 值 和 后 代 XX 值 来 计算 。 如 果 黄 个 都 有 效 ， 那 么 应 当 采 
用 算术 平均 值 。 采 用 一 种 类 似 于 现实 遗传 力 估计 的 方法 ， 也 可 以 从 选择 反应 中 估计 遗传 相 
关 。 这 将 在 下 一 部 分 解释 。 

提供 遗传 相关 估计 值 的 数据 也 提供 了 相关 性 状 的 遗传 力 和 表 型 相关 的 估计 值 。 然 后 根 
据 等 式 [19.1] 就 能 得 到 环境 相关 。 如 果 使 用 的 是 高 度 近 交 系 ， 那 么 环境 相关 可 直接 由 系 
内 ， 或 者 更 好 由 系 间 杂交 的 Ει 的 表 型 相关 来 估计 。 

遗传 相关 的 估计 值 经 常 有 相当 大 的 抽样 误差 ， 因 而 很 少 能 非常 准确 。 而 且 ， 遗 传 相 关 
受 基 因 频 率 的 强烈 影响 (Bohren，Hill 和 Robertson，1966)， 因 此 它们 在 不 同 群 体 中 可 能 显 
著 不 同 。 由 于 这 些 诛 因 ， 必 须 认 为 表 19-1 中 引用 的 例子 是 近似 值 ， 对 其 他 群体 不 一 定 正 
确 。 遗 传 相关 的 抽样 方差 是 一 个 复杂 的 问题 。 (详细 细节 见 Van Vleck 和 Henderson, 1961; 
Hammond 和 Nicholas, 1972.) JA Reeve (19550) 和 Robertson (19590) 推导 的 标准 误 的 一 个 


近似 公式 是 : 
1—r4 [σα Fa) 
σι, = B hèh? [19.4] 


其 中 ，5 表示 标准 误 。 这 个 公式 指 的 是 以 两 个 交叉 协 方差 为 基础 的 估计 值 ; 如 果 只 采用 一 
个 交叉 协 方差 ， 则 M 2 将 被 忽略 。 因 为 两 个 遗传 力 的 标准 误 出 现在 分 子 上 ， 所 以 采用 第 10 
章 描述 的 方法 令 遗 传 力 估 计 值 的 抽样 方差 最 小 化 的 实验 设计 对 遗传 相关 的 估计 也 是 最 优 
设计 。 

选择 的 相关 反应 


考察 的 下 一 个 问题 涉及 选择 反应 : 如 果 我 们 选择 性 状 X， 那 么 相关 性 状 立 的 变化 将 是 
怎样 呢 ? 当选 择 应 用 于 另 一 个 性 状 X， 一 个 性 状 Y 的 期 望 反 应 可 用 下 而 方法 推 导 。 性 状 X 
艺 直接 选 择 的 性 状 的 反应 等 于 被 选 个 体 的 平均 育种 值 。 第 11 章 对 此 有 解释。 因此 性 状 Y 
随 之 发 生 的 变化 可 通过 了 的 育种 值 对 和 的 育种 值 的 回归 给 出 。 这 个 回归 是 ; 
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(Ον Oay 
bam = 2 = — 
{A} YX 2 4 σ 
ΑΧ AX 


根据 等 式 【11.4] ， 直 接 选 择 的 性 状 X 的 反应 是 : 
Ry = thy Sax 
因此 ， 性状 的 相关 反应 是 : 
CRy = biayyxRx [19.5a] 


; Gay 
= thy OAx ra 
AX 


Shi On [19.50] 
或 者 代 人 σιν = hy Gpr, 则 相关 反应 变 为 : 
CRy = thy hyr, O py [19.6] 


hxhyr X—DR AREA, HAES TERALA R = thy Opy (等 式 [11.3) 
中 的 ho 
因此 ， 如 果 两 个 性 状 的 遗传 相关 和 遗传 力 已 知 ， 就 能 够 预测 相关 性 状 的 反应 。 相 反 ， 
如 果 通 过 实验 测定 了 相关 反应 ， 并 且 了 两 个 遗传 力 已 知 ， 那 么 可 佑 计 出 遗传 相关 。 如 果 人 性 状 
Y 的 遗传 力 是 从 选择 反应 中 估计 出 来 的 现实 遗传 力 ， 那么 有 必要 进行 双重 选择 实验 。 在 一 
个 系 中 对 性 状 X 进行 选 择 ， 在 田 一 个 系 中 对 性 状 Y 进行 选择 。 然 后 每 一 个 性 状 的 直接 和 
相关 两 种 反应 都 能 测 得 。 这 种 类 型 的 实验 提供 了 遗传 相关 的 两 个 估计 值 (根据 等 式 
[19.6])， 每 一 个 性 状 的 相关 反应 提供 一 个 估 值 ; 如 果 等 式 [19.6] 表示 的 相关 反应 理论 
充分 地 描述 了 观察 反应 ， 那 么 两 个 估计 值 应 当 一 致 。 采 用 下 列 公 式 ， 无 需 遗 传 力 估 值 ， 便 
可 从 这 样 的 双重 选择 试验 中 取得 遗传 相关 的 联合 估计 值 : 
qa Gees [19.7] 


这 一 公式 很 容易 从 等 式 [11.4] 和 等 式 [19.55] 中 推导 。 


例 19.1 


长 的 研究 中 ，Reeve 和 Robertson (1953) 从 选择 反应 中 一 一 一 一 





估计 了 身体 天 小 的 这 两 种 度量 之 疗 的 遗传 相关 。 有 两 对 一 .. 
选择 系 ; 一 对 做 增加 和 减少 胸 长 的 选择 ， 另 一 对 做 增加 全 同胞 0.75 

和 减少 起 长 的 选择 。 在 每 一 个 系 中 ， 都 测定 了 不 直接 选 be 0.7 

择 的 性 状 的 相关 反应 以 及 直接 选择 的 性 状 的 反应 。 根 据 一 过 -2 __ 


FA [19,1] 获得 了 遗传 相关 的 两 个 估计 值 ， 一 个 来 自 上 选 的 反应 ， 另 一 个 来 自 下 选 的 反 
应 。 另 外， 在 未 选择 群体 中 从 亲子 协 方 差 和 全 同胞 协 方 差 中 也 获得 了 遗传 相关 的 估计 值 。 
这 4 个 估计 值 如 表 19-2 所 示 。 

来 自选 择 的 估计 值 与 来 自 未 选择 群体 的 估计 值 之 间 的 一 致 性 表明 相关 反应 与 从 未 选择 
群体 的 遗传 分 析 中 所 预测 的 非常 接近 。 


一 
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我 们 不 能 总 是 期 望 ， 像 上 面 例 子 所 示 那 样 ， 观 察 和 预测 的 相关 反应 之 间 有 具有 紧密 的 一 
致 性 ， 实 际 上 ， 这 种 情况 并 不 常见 ， 尤 其 是 在 遗传 相关 低 的 情况 下 。 而 且 ， 双 重 选 择 实验 
给 出 的 遗传 相关 估计 值 经 常 是 不 一 致 的 。 有 两 个 原因 可 引起 低 的 预测 能 力 和 相关 反应 的 不 
一 致 。 第 一 个 原因 是 基础 群体 中 遗传 相关 估计 值 的 低 准 确 性 ， 这 是 由 已 提 到 的 大 抽样 误差 
引起 。 第 二 个 原因 是 遗传 相关 对 基因 频率 变化 的 敏感 性 (Bohren, Hill 和 Robertson, 
1966): 因为 选择 本 身 和 随机 漂 变 的 影响 ， 遗 传 相 关 进 而 相关 反应 在 选择 过 程 中 会 迅速 变 
化 。 由 于 这 些 原因 ， 在 实践 中 应 用 相关 反应 理论 必然 缺乏 一 些 可 靠 性 。 可 是 ， 我 们 将 在 下 
一 部 分 略微 识 人 探索 这 一 理论 的 实 丰 启示， 但 必须 注意 的 是 在 实践 中 依靠 这 一 理论 不 可 能 
总 是 取得 好 的 效果 。 

相关 选择 差 ”对 一 个 性 状 X 进行 选择 时 ， 任 一 表 型 相关 性 状 了 均 因 此 而 具有 相关 的 
或 表 观 的 选择 差 。 换 句 话 说 ， 选 择 过 X 性状 的 个 体 ， 其 了 性 状 的 平均 值 将 不 同 于 群体 平 
均值 。 午 看 起 来 ， 似 乎 可 以 利用 这 种 相关 选择 差 来 预测 相关 反应 或 者 采用 类 似 于 等 式 
[11.7] (h?= R/S) 的 方法 估计 相关 性 状 的 遗传 力 。 可 是 ， 不 幸 的 是 ， 相 关 选 择 差 对 这 两 
个 目的 没有 任何 用 处 。 理 由 简要 如 下 。 设 Sy' 表 示 Υ 的 相关 选择 差 。 于 是 Sy = bc py Sx。 
采用 等 式 [19.50] 的 形式 书写 相关 反应 ， 则 给 出 : 

CRy boR 

Sy = bs [19.84] 
HE b= r oy/ Ox 和 Ry/Sx = hy RA, BER: 

- - Hhxhy [19.85] 
因此 ， 不 知道 遗传 相关 内 ， 就 不 可 能 使 用 相关 选择 差 Sy 来 估计 性 状 了 的 遗传 力 ， 也 不 能 
来 预测 相关 反应 。 等 式 [19.8] 还 可 写成 如 下 形式 ， 


CRy ο COV( 4) 


πως [19.86] 


这 类 似 于 直接 反应 ，R/S = Νι/γρ. 
间接 选择 
对 相关 反应 的 考察 表明 选择 相关 反应 比 选择 期 望 性 状 本 身 有 时 可 能 获得 更 快 的 进展 。 
换 名 话说， 如果 我 们 想 改良 性 状 X， 我 们 可 以 选择 另 一 个 性 状 Y， 通 过 性 状 X 的 相关 反应 
来 获得 进展 。 我 们 将 此 称 为 间接 选择 ; 也 就 是 说 ， 选 择 应 用 于 某 一 性 状 而 不 是 期 望 改良 的 
那个 性 状 。 我 们 将 被 选择 的 性 状 称 为 次 级 性 状 。 在 什么 条 件 下 间接 选择 将 有 优势 是 很 容易 
推导 的 。 如 果 对 期 望 性 状 直接 选择 ， 那 么 设 Rx 表示 期 望 性 状 的 直接 反应 ; 设 CRx 表示 选 
择 次 级 性 状 Y 时 性 状 X 的 相关 反应 。 于 是 ， 间 接 选择 相对 于 直接 选择 的 优点 可 用 期 望 反 
应 的 比率 ，CRx/ Rx 表达 。 从 等 式 [19.55] 中 可 获得 期 望 的 相关 反应 ， 从 等 式 [11.4] 
中 可 获得 期 望 的 直接 反应 ， 我 们 发 现 ; 
CRx = tyhyrs Osx 
Rx ixhy σι 


_ tyrghy 
a Iie [19.9] 
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从 这 个 表达 式 可 以 看 出 ， 如 果 rshy 大 于 hx， 则 间接 选择 将 优 于 直接 选择 。 这 两 个 数值 是 
两 种 选择 方法 的 准确 度 ， 正 如 第 13 章 所 解释 的 ，rshy 是 期 望 性 状 X 的 育种 值 和 选择 性 状 
Y 的 表 型 值 之 间 的 相关 ， 而 h 是 个 体 选择 ( 即 直接 选择 ) 的 准 傅 度 ， 因 此 不 能 期 望 间 接 选 
择优 于 直接 选择 ， 除 非 次 级 性 状 确实 具有 较 高 的 遗传 力 并 且 遗 传 相关 也 高 。 可 是 ， 存 在 可 
能 使 间接 选择 更 好 的 实际 人 情况。 可 以 指出 3 种 这 样 的 实际 情况 。 

(1) 如 果 期 望 性 状 难于 准 人 度量 ， 因 此 度量 误差 降低 遗传 力 ， 以 致 于 间接 选择 变 得 有 
利 。 

(2) 如 果 期 望 性 状 只 能 在 一 种 性 别 中 度量 ， 但 次 级 性 状 可 在 两 性 中 度量 ， 那 么 用 间接 
选择 可 有 较 高 的 选择 强度 。 其 他 条 件 相同 时 ， 问 接 选 择 的 选择 强度 将 是 直接 选择 的 两 倍 
大 ; 但 更 好 的 方案 将 是 对 一 种 性 别 直接 选择 期 望 性 状 ， 而 对 另 一 种 性 别 间 接 选择 次 级 
性 状 。 

(3) 期 望 性 状 的 度量 可 能 很 昂贵 ， 例 如 饲料 转化 效率 。 于 是 选择 一 个 易于 度量 的 相关 
人 性状 ， 例 如 生长 速度 ， 则 经 济 上 更 有 利 。 

对 间接 选择 的 详细 评 佑 ， 见 Searle 〈1965)。 下 面 是 间接 选择 的 一 个 实例 ， 对 仅 在 一 种 
性 别 中 度量 的 性 状 ， 它 比 直 接 选 择 要 产生 较 好 的 反应 。 


例 19.2 

(数据 来 自 Nagai 等 ，1978) 对 小 和 扎 的 两 个 性 状 进 行 选择 ， 度 量 12 日 龄 窝 重 作为 雌性 
的 育 仔 力 ， 以 及 个 体 的 6 周 阔 体重 。 育 仔 力 用 N 衣 示 ，6 周 龄 体重 用 贸 表 示 。 选 择 在 来 源 
不 局 的 两 个 群体 PP 和 日 中 进行 , BET 12 个 世代 。 在 每 一 个 群体 中 ,一 个 系 向 上 选择 N， 
产生 了 的 直接 反应 和 娘 的 相关 反应 ; 另 一 个 系 选择 多 ， 产 生 贸 的 直接 反应 和 N 的 相关 反 
应 。 反 应 列 于 表 193, κ ΝΙΚ Π: 所 有 反应 均 以 g/ 世 代为 单位 。 


X 19-3 间接 选择 的 有 反应: 以 痛 仔 力 和 6 周 龄 体重 为 例 
群 Α P Q 
选择 的 性 状 N W N wW 
N 的 反应 0.080 0. 134 0.054 0. 125 





更 的 反应 0.197 0.680 0. 198 0.868 
WAY CRN/ Ry 1.675 2.315 


现实 的 3 0.16 0.40 0.11 0.43 
现实 的 ra 0.70 0.73 
hyra hy 1.1L 1.44 
期 望 的 * εν Εκ 2.2 2.9 
“假设 ig/in = 2ο 


P 群体 的 遗传 相关 ， 根 据 等 式 [19.7] 计算 如 下 : 


2 _ CRaCRw 0.134 0.197. 
ra= Ry Ry “0.080% 0.68070 483 ™=0.70 


ϱ 群体 类 似 可 得 ry =0.73, RH, MARRI r 估 值 有 很 好 的 一 致 性 。 
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从 表 19-3 中 CR/R 的 比率 可 以 看 出 ， 对 育 仔 力 的 改良 间接 选择 确实 优 于 直接 选择 。 
其 理由 是 贸 比 内 的 遗传 力 高 并 且 到 可 在 两 种 性 别 中 选择 。 从 直接 反应 中 估计 的 遗传 力 ， 
作为 现实 遗传 力 ， 列 于 表 中 。 而 且 ， 两 个 群体 对 两 个 性 状 显 示 了 良好 的 一 致 性 。 实 际 采 用 
的 选 译 强度 未 给 出 ， 但 从 选择 的 比例 中 可 以 推导 出 期 望 强度 。 对 两 个 性 状 选择 了 相同 的 比 
例 ， 但 仅 对 雌性 选择 了 育 仔 力 ， 而 对 两 个 性 别 选择 了 体重 。 因 此 选择 的 净 强 度 ， 体 重 的 预 
期 是 育 仔 力 的 两 倍 。 

现在 用 观察 的 遗传 力 和 遗传 相关 以 及 假定 的 选择 强度 ， 根 据 等 式 [19.9] 能 计算 育 仔 

力 相 关 反 应 与 直接 反应 的 期 望 比率 。 对 群体 P， 它 是 ; 

σσ EGE 20.10 x 2x ος = 2.2 

群体 QQ 的 比率 是 2.9。 两 种 情形 下 ， 已 知 的 比率 有 点 低 于 期 望 值 ， 可 能 因为 对 体重 已 实现 

的 选择 强度 达 不 到 痛 仔 力 的 两 悦 那 公 大 。 


虽然 上 面 介绍 了 间接 选择 可 作为 直接 选择 的 一 种 备 择 方 法 ,但 理论 上 最 有 效 的 方法 既 
不 是 这 种 也 不 是 那 一 种 ， 而 是 两 种 方法 的 结合 。 将 相关 性 状 和 期 望 性 状 联合 起 来 ， 作 为 个 
体育 种 值 的 附加 信息 使 用 最 为 有 效 。 可 是 ， 这 是 将 在 本 章 最 后 一 节 涉 及 的 更 一 般 问题 的 一 
个 特殊 情形 。 首 先 我 们 将 看 看 间接 选择 的 思想 如 何 扩展 到 不 同 环境 中 的 选择 。 


基因 型 一 环境 互 作 


遗传 相关 的 概念 可 用 来 解决 与 基因 型 一 环境 互 作 有 关 的 一 些 问 题 。 仁 第 8 章 基因 型 和 
环境 互 作 的 含义 已 作 过 解释 ， 是 作为 表 型 值 变 异 的 一 种 来 源 讨 论 的 ， 在 大 多 数 分 析 中 它 与 
环境 方差 分 不 开 。 这 种 互 作 引 起 的 主要 问题 ， 以 及 我 们 现在 讨论 的 问题 ， 都 涉及 对 当地 条 
件 的 适应 性 。 基 因 型 一 环境 互 作 的 存在 可 意味 着 在 一 个 环境 中 最 好 的 基因 型 在 另 一 个 环境 
中 不 是 最 好 的 。 例 如 ， 很 显然 ， 温 带 气候 下 具有 最 高 产 奶 量 的 牛 种 ， 在 热带 气候 下 不 一 定 
也 具有 最 高 产量 。 但 是 环境 条 件 的 差异 较 小 是 否 也 需要 适应 当地 的 品种 ， 便 不 那么 明显 
T: 同样 ， 如 果 一 个 品种 被 迁移 到 另 一 个 环境 中 ， 那 么 在 原来 那 种 环境 中 获得 的 改良 会 有 
多 少将 被 转移 ， 在 直觉 上 这 也 是 不 明显 的 。 这 些 问题 对 育种 策略 有 重要 的 影响 。 如 果 选 择 
是 在 最 好 的 农场 和 实验 站 以 及 良好 的 饲养 和 管理 条 件 下 进行 的 ， 那 么 当 以 后 世代 被 迁移 到 
较 差 条 件 中 时 ， 所 获得 的 改良 会 转移 过 去 吗 ? 或 者 在 大 多 数 家 畜生 活 所 和 需要 的 较 差 条 件 下 
进行 选择 会 更 好 些 ? 在 下 面 遗 传 相关 的 思想 将 为 这 些 问题 的 解决 提供 基础 。 

企 两 种 不 同 环境 中 度量 的 一 个 性 状 ， 不 被 看 作 是 一 个 性 状 而 是 作为 两 个 性 状 。 生 理 机 
制 在 某 种 程度 上 是 不 同 的 ， 因 而 为 良好 表现 所 需要 的 基因 在 某 种 程度 上 也 是 不 同 的 。 例 
如 ， 低 营养 水 平 上 的 生长 速度 可 能 主要 是 饲料 利用 率 的 问题 ， 而 高 营养 水 平 上 它 可 能 主要 
是 食欲 的 问题 。 将 不 同 环境 中 的 表现 视 为 它们 之 间 有 遗传 相关 的 不 同性 状 ， 依 据 所 掌握 的 
不 同性 状 的 遗传 力 和 它们 之 间 的 遗传 相关 ， 原 则 上 我 们 能 够 解决 上 面 提出 的 问题 。 如 果 遗 
传 相关 高 ， 那 么 两 种 不 同 环境 中 的 表现 几乎 表示 为 同一 性 状 ， 几 乎 是 由 同一 组 基因 决定 
的 。 如 果 遗 传 相 关 低 ， 那 么 性 状 在 很 大 程度 上 表现 不 同 ， 良 好 的 表现 需要 一 组 不 同 的 基 
因 。 这 里 我 们 只 考察 两 种 环境 , 但 这 一 思想 可 扩展 到 不 定数 的 不 同 环境 中 (Robertson， 
195960: Dickerson, 1962; Yamada, 1962), 


er 
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让 我 们 考察 性 状 改良 从 一 种 环境 “转移 ”到 另 一 种 环境 的 问题 。 假 定 我 们 选择 性状 
Xx 一 一 比如 说 高 营养 水 平 上 的 生长 速度 ， 要 寻求 的 是 Y 性 状 一 一 比如 说 低 营养 水 平 上 的 生 
长 速度 的 改良 。 性 状 Y 的 改良 可 简单 地 视 为 一 种 相关 反应 ,改良 的 预期 速度 可 由 等 式 
[19.6] 给 出 : 

CRy = ihxhyrs Spy 
因此 ， 依 据 每 一 个 环境 中 表现 的 遗传 力 以 及 这 两 种 表现 之 间 的 遗传 相关 ， 我 们 能 够 预测 不 
同 于 选择 实施 环境 的 另 一 种 环境 中 性 状 表现 的 改良 。 我 们 也 可 以 对 这 种 方法 预测 的 改良 与 
我 们 直接 选择 性 状 Y 预期 的 改良 ， 即 在 理想 环境 中 改良 的 表现 ， 进 行 比较 。 这 便 是 前 一 
部 分 所 解释 的 间接 与 直接 选择 的 比较 。 这 一 比较 可 由 等 式 [19.9] 给 出 的 两 种 预期 反应 的 
比率 形成 ， 即 : 
αν __ ixhy 
Ry ^ iyhy 

这 一 比率 指明 了 在 不 是 被 改良 群体 所 需 的 某 种 环境 中 实施 选择 ， 我 们 可 有 多 少 改良 的 增益 
或 损失 。 如 果 我 们 假定 选择 强度 不 受 实施 选择 的 环境 影响 ， 那 么 如 果 rhx AF by, ΠΗ] 
接 方法 会 更 好 ， 其 中 hx 是 选择 环境 中 遗传 力 的 平方 根 ，hy 是 群体 后 来 生活 所 需 环 境 中 遗 
传 力 的 平方 根 。 如 果 和 遗传 相 关 高 ， 那 么 这 两 个 性 状 大 体 上 可 袖 为 同一 性 状 ; 如 果 没 有 影响 
遗传 力 和 选择 强度 的 特殊 环境 ， 那 么 在 哪 一 种 环境 中 进行 选择 都 几乎 不 会 产生 什么 差异 。 
但 如 果 遗 传 相 关 低 ， 那 么 在 群体 注定 要 生活 的 那 种 环境 中 进行 选择 会 有 利 ， 除 非 在 另 一 称 
环境 中 遗传 力 和 选择 强度 相当 高 。 

这 是 处 理 不 同 环境 中 选择 的 理论 基础 。 已 有 几 个 实验 在 验证 这 一 理论 。 通 常 ， 发 现 相 
关 反 应 小 于 直接 反应 ， 即 如 果 选 择 在 改良 所 要 求 的 环境 中 进行 则 选择 最 有 效 时 ， 他 们 使 证 
实 了 这 一 理论 。 可 是 ， 这 些 实 验 没 有 控 脱 以 前 提 到 的 不 一 致 ， 特 别 是 上 选 和 下 选 反 应 间 的 
不 一 致 。 例 19.3 简要 描述 了 小 鼠 的 一 个 实验 ; 其 他 例子 见 杰 拟 谷 盗 (Tribolium) 的 两 个 
实验 ,人 性 状 是 幼虫 生长 《Yamada 和 Bell, 1969) 和 产 卵 率 (Orozco, 1976). 

环境 敏感 性 在 第 8 章 对 环境 敏感 性 差异 引起 的 基因 型 一 环境 互 作 方式 作 过 解释 。 为 
预测 选择 反应 之 目的 ， 遗 传 相 关 提 供 了 互 作 数量 化 的 方法 。 但 是 ， 考 虑 环境 敏感 件 可 以 帮 
助 我 们 理解 不 同 环境 下 的 选择 反应 。 高 遗传 相关 意味 着 所 有 基因 型 几乎 以 同样 的 方式 对 环 
境 差 异 作出 反应 ; 像 图 8-2 那样 有 几乎 完全 平行 的 回归 直线 。 低 遗传 相关 意味 着 基因 型 反 
应 不 同 ， 具有 不 同 斜 率 的 回归 直线 ， 即 个 体 有 不 同 的 环境 敏感 性 。 选 择 怎样 对 这 些 敏感 件 
差异 起 作用 呢 ? 根据 它们 是 促进 还 是 抑制 这 个 性 状 ， 将 环境 归属 于 “好 ”或 “ 坏 ”， 这 是 
很 方便 的 ; SOBER Ie RI, AERA IS “RE”, MAE 8-2 中 可 以 
看 出 选择 对 敏感 性 的 影响 。 好 环境 中 的 向 上 选择 倾向 于 选择 高 敏感 性 的 个 体 ， 坏 环境 中 的 
向 下 选择 具有 辐 样 的 效果 。 相 反 , 坏 环境 中 的 问 上 选择 和 好 环境 中 的 向 下 选择 倾向 于 选择 
低 敏 感性 的 个 体 。 两 种 类 型 的 选择 可 以 区 分 ， 当 选择 和 环境 同 在 一 个 方向 上 起 作用 (好 环 
境 中 上 选 或 坏 环 境 中 下 选 ) 时， 为 协同 选择 (synergistic selection); 相反 ， 当 它们 在 相反 方 
疝 上 起 作用 时 ， 为 顿 颜 选择 (antagonistic selection) 。 因 此 ， 丝 感性 将 被 协同 选择 增加 ， 被 
UA FRR. eH ZAR Falconer (1990) 综述 的 许多 实验 所 证 实 。 
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例 19.3 

教 据 来 自 Falconer (10960 0)ο 根据 两 种 日 粮 对 小 所 3~5 和 周 龄 的 生长 进行 选择 : “好 ” 
日 粮 即 是 正常 日 粮 ，“ 坏 ”日 粮 是 正常 日 粮 摊 杂 进 50% 不 能 消化 的 纤维 。 实 验 开始 时 ， 坏 
日 粮 降低 生长 大 约 20%。 每 一 世代 痢 度 量 直接 和 相关 反应 ， 直 接 反 应 来 自在 选择 日 粮 中 
生长 的 第 一 帘 后 代 ， 相 关 反 应 来 自在 另 一 种 日 粮 中 生长 的 第 二 宽 后 代 。 选 择 以 两 个 方向 进 
行 。 相 反方 向 选择 之 阅 以 及 早期 和 晚期 世代 之 间 存 在 不 一 致 性 。 为 例证 理论 的 目的 ， 仅 取 
前 4 代 的 结果 和 上 选 与 下 选 之 间 的 歧化 表示 反应 可 避免 这 些 不 一 致 。 表 19-4 给 出 了 根据 
FX [19.9] 由 每 对 系 群 单独 以 及 根据 等 式 [19.7] 由 两 对 系 群 一 起 计算 遗传 相关 所 需 的 
信息 。 反 应 是 gr/ 世代。 正如 所 预料 的 那样 ， 两 个 相关 反应 都 低 于 直接 反应 ， 两 者 之 间 的 
比率 表明 遗传 相关 为 0.66。 


表 19-4 到 第 4 世代 的 每 代 睹 化 (8) 











性 R 
好 日 粮 下 生长 坏 日 粮 下 生长 

选择 强度 ，: 1.66 1.40 
PAIGE A, k? 0.41 0.36 
BREW, R 0.90 1.20 
相关 反应 ，CR 0.48 0.98 
由 等 式 [19.9] 得 到 的 遗传 相关 ，m 0.67 0.65 
由 等 式 [19.7] 得 到 的 遗传 相关 ，m 0.66 


实践 中 ， 我 们 想 要 的 经 常 不 是 特定 环境 中 的 表现 ， 而 是 一 定 环境 范围 中 的 表现 ， 包 括 
好 环境 和 坏 环境 ， 即 不 同 环境 中 的 良好 平均 表现 。 经 常 不 能 在 一 种 以 上 的 环境 中 度量 个 
体 。 因 此 ， 如 果 要 采用 个 体 选择 ， 便 出 现 是 通过 协同 选择 来 选择 高 敏感 性 还 是 通过 额 颜 选 
择 来 选择 低 敏 感性 的 问题 。Falconer (1990) 的 综述 表明 通过 颠 闫 选择 可 获得 最 佳 的 整体 
表现 ， 这 种 情况 更 经 常 发 生 (21 种 情形 中 有 14 种 )。 可 是 ， 理 论 的 检查 发 现 没有 理由 预 
料 会 发 生 这 样 的 结果 。 如 果 能 够 采用 家 系 选择 ， 则 家 系 可 在 环境 之 闻 分 化 ， 可 以 估计 出 每 
个 家 系 的 平均 表现 。 为 获得 平均 表现 的 最 大 改良 ，James (1961) 已 指明 如 何 用 一 个 指数 
将 一 个 家 系 的 两 种 表 型 联合 的 细节 。 


例 19.4 

δ 19.3 的 小 扎实 验 提 供 了 有 关 环 境 敏 感性 和 总 体 表现 的 数据 。 有 第 7 了 世代， 度量 了 
一 个 未 选择 的 对 腿 ， 并 在 表 19-5 中 以 与 对 腿 离 差 的 形式 给 出 了 两 个 方向 上 的 反应 。 相 关 
反应 以 斜体 字 表 示 。 每 一 个 系 的 环境 敏感 性 是 两 种 日 狠 下 小 所 生长 之 间 的 差异 ， 表 示 在 
“四 粮 效 应 ”下 面 。 正 如 所 期 望 的， 最 敏感 的 系 群 是 那些 在 好 日 粮 中 上 选 以 及 在 坏 上 日 粮 中 
下 选 ， 即 协同 选择 的 系 群 。 像 大 多 数 实验 一 样 ， 在 “两 种 日 粮 平 均 ” 下 面 表示 的 、 具 有 最 
佳 的 整体 或 平均 表现 的 系 群 是 在 坏 日 粮 中 向 上 选择 的 以 及 在 好 日 粮 中 向 下 选择 的 ， 即 阁 颜 
选择 的 系 群 。 


有 一 一 -- 
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表 19-5 ”以 与 对 照 离 差 形式 表示 的 第 了 世代 的 总 反应 (g) 




















a ΒΕ 反 应 ΕΕ 
方 阿 aE 好 日 粮 中 生长 ” 坏 日 粮 中 生长 RA RORY ΗΚ 
E 好 2.3 0.6 1.45 5.4 
E 坏 1.6 8.1 2.35 3.5 
Τ 好 -2.8 -2.9 -2.85 3.6 
F 坏 -42 -3.2 -2.20 6.8 


诸如 日 粮 等 某 种 已 知 因 素 不 辐 的 环境 被 称 为 大 环境 (macro-environments)。 可 是 , 一 单 
个 大 环境 内 部 有 小 环境 差异 ， 有 关 选 择 如 何 影响 敏感 性 的 结论 也 适用 于 一 单个 大 环境 内 的 
小 环境 方差 。 根 据 表 型 选择 的 个 体 具有 良好 的 基因 型 也 有 过 良好 环境 的 经 历 。 因 此 选择 是 
协同 的 ， 如 果 存 在 基因 型 一 环境 互 作 ， 那 么 在 两 个 方向 上 的 选择 都 将 增加 环境 敏感 性 。 增 
加 的 敏感 性 表现 为 环境 方差 νε 的 增加 以 及 遗传 力 的 减少 。 在 很 多 选择 实验 中 看 到 的 表 型 
方差 增加 可 能 部 分 地 归于 这 种 原因 ， 正 如 在 第 12 章 中 已 指出 的 那样 。 


指数 选择 


当选 择 应 用 于 动 植物 经 济 价值 的 改良 时 , 一 般 是 同时 应 用 于 几 个 性 状 ， 而 不 仅仅 是 一 
个 性 状 ， 因 为 经 济 价值 依赖 于 一 个 以 上 的 性 状 。 这 通常 被 称 为 多 性 状 选 择 。 例 如 ， 从 一 个 
猪 群 中 获得 的 利润 依赖 于 它们 的 生殖 力 、 哺 育 能 力 、 生 长 速度 、 饲 料 利 用 效率 和 肌体 品 
质 。 那 么 ,为 了 获得 经 济 价值 的 最 大 改良 ， 选 择 应 当 怎 样 应 用 于 组 分 性 状 呢 ? 有 几 种 可 能 
的 方法 。 一 种 方法 是 在 连续 世代 中 单独 地 对 每 一 个 性 状 依次 进行 选择 (顺序 选择 ); 或 者 
一 种 方法 是 在 园 一 时 间 对 所 有 性 状 进 行 选择 ， 但 是 独立 地 ， 葡 除 没有 达到 每 一 个 性 状 的 某 
一 特定 标准 的 所 有 个 体 ， 而 不 管 这 些 个 体 其 他 任何 性 状 的 值 〈 独 立 淘汰 水 平 )。 然 而 ， 预 
测 指 明 产 生 经 济 价 值 最 快 改良 的 方法 是 同时 一 起 对 所 有 的 组 分 性 状 进行 选择 ， 并 按 其 相对 
经 济 重要 性 、 遗 传 力 以 及 不 同性 状 之 冶 的 遗传 和 表 型 相关 给 每 一 个 性 状 以 适当 的 权重 。 西 
此 对 经 济 价值 选择 的 实践 存在 一 些 复杂 问题 。 组 分 人 性状 必须 在 一 起 合并 成 一 个 得 分 或 指 
数 ， 以 这 样 一 种 方式 应 用 指数 选择 ， 好 像 指 数 是 一 个 单个 性 状 一 样 ， 将 产生 经 济 价值 可 能 
最 快 的 改良 。 

指数 选择 的 原理 在 第 13 章 介绍 过 ， 这 里 就 不 完全 重复 了 。 这 里 需要 指出 的 指数 中 的 
主要 差异 是 ， 要 预测 的 不 是 一 单个 性 状 的 育种 值 , 而 是 以 经 济 方式 评估 的 几 个 性 状 的 复合 
育种 值 ， 因 此 比 第 13 章 中 制订 的 指数 更 复杂 。 可 是 , 我 们 开始 将 考虑 运用 指数 改良 一 单 
个 性 状 的 较 简 单 问题 ， 然后 将 这 种 思路 扩展 到 提高 经 济 价值 。 实 不 中 ， 正 如 第 13 章 所 解 
释 的 那样 ，BLUP 可 用 来 估计 实际 数据 组 中 的 固定 效应 和 解释 其 他 复杂 情况 ， 同 时 评 佑 价 
值 的 育种 值 。 


指数 的 构建 


选择 的 目标 ， 无 论 它 是 什么 ， 都 将 被 称 为 价值 《merit) ， 价 值 的 育种 值 将 用 符 民 H% 
表示 。 与 以 往 一 样 ， 为 改良 价值 ， 其 指数 构建 是 : 
L= bP, + bPa + + bP [19.10] 
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其 中 ，P; 到 已 , 是 m 个 性 状 的 表 型 度量 值 ， 它 们 是 选择 的 基础 ; ὃν 到 b 是 待定 的 相应 加 
HAF, 是 万 对 1 的 偏 回 归 系 数 。 指 数 中 包括 来 自 亲属 的 信息 ， 因 此 ，P 能 是 第 13 章 
中 解释 的 方式 中 的 亲属 度量 值 。 
单 性 状 ”首先 考察 旨 在 只 改良 一 个 性 状 的 选择 。 于 是 应 用 指数 选择 的 目的 是 用 次 级 性 

状 作 为 改良 这 个 期 望 性 状 的 辅助 。 指 数 方程 ， 它 的 解 给 出 指数 中 ὁ 的 值 ， 与 等 式 [13.10] 
完全 一 样 ， 其 中 性 状 1 作为 要 改良 的 性 状 。 

by Put ὀ1η to + baPin = An 

biPa + ba Pop + °° + baPn = Ant [19.11] 


by Pant + bp Pag t 00° + bnPnm = Amt 
这 里 的 符号 与 第 13 章 中 的 一 样 缩写 了 。 例 如 ， 书 ;是 性 状 1 的 表 型 方差 ，Pis 是 性 状 1 和 2 
的 表 型 协 方差 ; AM, A 和 4Ats 是 加 性 遗传 方差 和 协 方差 。 方 差 和 协 方差 可 以 用 遗传 力 


和 相关 的 形式 表示 和 如下， 其 中 下 标 i ἈΠ} 指 任何 两 个 不 同 的 性 状 ，of 是 表 型 方差 : 
P= 6. Ay = hi σ᾽ 
' í [19.12] 
Py =p O; O; Ay = rahih; ο, σ; 
当代 入 方差 和 协 方差 的 值 时 ， 等 式 [19.11] 的 解 提 供 了 在 等 式 [19.10] 指数 中 要 使 用 的 
加 权 因 子 5 的 数值 。 指 数 的 构建 随后 示例 在 例 19.5 中 。 在 解释 不 同形 式 的 指数 方程 之 后 ， 
我 们 将 涉及 选择 的 期 望 反应 。 
经 济 价值 ”下 一 步 考察 经 济 价值 的 提高 。 经 济 价值 来 自 个 体 销售 所 获得 的 利润 。 在 实 
际 的 育种 操作 中 ， 经 常 可 能 对 个 体 指 定 经 济 价值 。 于 是 ， 这 是 价值 (merit) 的 表 型 值 ， 使 
是 要 改良 性 状 的 表 型 值 ， 并 且 指 数 正 是 为 这 单个 性 状 的 改良 而 构建 。 但 是 ， 指 数 方程 ， 其 
解 作为 指数 中 6 值 的 指数 方程 ， 在 一 个 方面 与 上 述 不 同 。 在 考虑 对 个 体 选择 的 同时 ， 它 
们 的 经 济 价值 是 不 知道 的 ， 因 此 不 能 作为 一 个 性 状 包括 在 指数 中 。 于 是 指数 方程 如 下 。 为 
了 便利 比较 ， 在 这 种 情况 的 价值 中 ， 仍 然 视 性 状 1 是 要 改良 的 性 状 。 
by Py + ὃλ βχι +e + bP om = An 
by Pa + b4P 33 1-1 by Pam = AY [19.13] 


bo Pan + byP m3 ttt + br Pmm = Ami 
方差 和 协 方 差 必须 从 经 济 价值 过 去 的 记录 和 指数 中 人 性状 值 中 个 计 。 

多 性 状 ， 最 后 ,考察 对 几 个 性 状 的 同时 选择 。 目 标 是 提高 综合 育种 值 (aggregate 
breeding value) 或 睁 价值 《net merit) ， 它 是 要 改良 的 所 有 性 状 的 一 个 特定 组 合 。 价 值 现在 
被 定义 为 : 

H = aA, + 422 + + gnd, [19.14] 
这 里 4 是 要 改良 的 ”个 性 状 的 育种 值 ，e 是 加 权 因 子 ， 它 表示 育种 者 加 给 每 一 个 性 状 的 
相对 重要 性 。 加 权 因 子 可 以 是 经 济 价值 ;也 就 是 说 ， 每 一 个 a 是 1 个 单位 性 状 的 货币 单 
位 数值 。 当 没有 个 体 经 济 价值 的 记录 ， 以 致 于 上 面 描述 的 指数 不 能 使 用 时 ， 如 果 目 的 是 提 
篇 经 济 价 值 ， 那 么 该 如 何 构建 指数 。 但 是 ， 给 性 状 指定 货币 值 不 一 定 是 改良 的 最 佳 方 法 。 


πμ... 
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在 有 关 猪 的 改良 方面 ，Fowler，Bichard 和 Pease (1976) 讨论 了 加 权 的 其 他 标准 。 如 果 加 权 
因子 不 是 用 货币 单位 表示 的 , 它们 必须 以 某 种 其 他 方式 表示 每 个 性 状 增 加 1 个 单位 对 育种 
SMA HEE. Yamada, Yokouchi 和 Nishida (1975) 描述 了 以 这 种 方法 构建 的 指数 。 
价值 定义 中 《等 式 [19.14]) 和 指数 中 (等 式 [19.10] ) 的 性 状 数 目 可 以 木 同 : 可 能 
存在 一 些 性 状 ， 它 们 不 在 吾 中 ， 但 如 果 包 括 在 了 上 中 ， 则 通过 它们 的 相关 而 能 有 助 于 提高 
H; 相反 ， 它 们 可 以 是 不 能 度量 的 吾 中 的 性 状 ， 因 此 也 不 在 了 中。 可 是 , 重要 的 是 要 注意 
到 ， 如 果 骨 的 是 要 提高 经 济 价值 ， 那 么 影响 经 济 价值 的 所 有 性 状 必须 包括 在 WEA. 
用 第 13 章 描述 的 同样 方式 ， 令 价值 与 指数 间 相 关 rw 最 大 化 ， 可 以 获得 其 解 为 指数 中 
要 用 的 5 值 的 指数 方程 。 它 们 如 下 : 
bi Pu + bP t+ bnPim= GA + azAn +e + anA 
by Py + bPa t'o + ὄπβοπι = αχ + azAn t + nAn [10.14] 


by Pay + bo Pati + bpPmm = αγ Αι + α}Α}ο +t + αμήν 
借助 等 式 [19.12]. 方差 和 协 方差 可 再 次 用 遗传 力 和 相关 的 形式 表示 。 下 面 的 例 19.6 示 
例 了 从 这 些 等 式 中 构建 一 个 指数 ， 通 过 仅 考察 两 个 性 状 而 简化 了 。 
实践 ”前 面 对 指数 的 解释 用 于 阁 明 构建 指数 的 原理 。 实 践 中 ， 复杂 困难 的 计算 可 由 计 
算 机 来 进行 。REML 程序 估计 了 所 需要 的 群体 参数 ，BLUP 计算 了 被 选择 个 体 间 的 个 体 综 
APA. ER 13 章 中 已 概述 了 这 种 方法 。 


反 应 


指数 方程 《[19.11]，[19.13]，[19.15]) 是 用 这 样 一 种 方法 被 度量 的 ， 即 价值 对 指数 
值 的 回归 是 1， 即 gr = 1。 因 此 指数 (等 式 [19.10]) 中 的 b 值 要 校正 ， 以 便 指数 了 中 的 
度量 值 在 数值 上 符合 表示 价值 的 单位 ， 当 两 者 都 是 偏离 平均 值 的 离 差 时 ， 无 论 它们 是 


什么 。 用 这 种 方法 ， 指 数 变 成 价值 育种 值 的 一 种 预测 值 。 由 于 by = 1， 它 表明 mw = σι 
ση, RRS 13 章 中 显示 的 那样 。 选 择 的 预期 反应 与 第 13 章 中 的 相同 ， 价 值 的 预测 变化 由 
PHBH: 

Ry = irm Oy [19.16] 
或 者 ， 如 果 指 数 没 有 重新 度量 ， 则 有 : 

Ry=i σι [19.17] 
当 价值 中 只 有 一 个 性 状 时 ， 即 单 性 状 选择 时 ， 指 数 的 方差 与 等 式 [13.12] 的 相同 ， 从 中 


可 估计 σιο 扩展 到 包括 多 性 状 选择 ， 则 指数 方差 可 表示 如 下 。 为 了 简化 记号 ， 让 也 ,ah 
表示 [19.15] 中 第 一 个 方程 右边 各 项 的 总 和 ， 了 za4 表示 第 二 个 方程 右边 各 项 的 总 和 ， 
等 等 。 于 是 方差 为 ; 


Σο ης [19.18] 
指数 的 标准 差 o; 为 比较 提高 价值 的 不 同 指数 的 相对 效率 提供 了 一 种 简单 的 方法 ,因为 ， 
正如 从 等 式 [19.17] 中 可 看 到 的 ,价值 的 反应 简单 地 与 G; 成 比例 。 


ἜΝ mam AFT -一 -一 --- 一 一 一 一- 一 
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指数 或 价值 的 任何 一 个 组 分 性 状 的 反应 可 预测 如 下 。 假 定 我 们 想 要 预测 性 状 1 的 反 
应 。 这 是 性 状 1 对 指数 选择 的 相关 反应 ， 它 可 通过 改写 等 式 [19.50] 来 预测 ， 把 性 状 1 
放 在 Y 的 位 置 上 ， 指 数 1 放 在 X 的 位 置 上 。 指 数 的 反应 与 等 式 [19.17] 给 出 的 价值 反应 
是 相同 的 。 于 是 ， 性 状 1 的 相关 反应 变 为 : 


CR1 = biai go, = οἱ σι = ov [19.19] 
了 i 

这 里 cova PETER 1 和 指数 的 加 性 遗传 协 方差 ， 它 的 获得 如 下 。 将 等 式 [19.10] 乘 以 
41， 给 出 Αι 和 了 的 乘积 和 ， 为 bP A 1 5b;P;Al +…， 现 在 ， 如 果 每 一 个 PAM (A+ 
E), HR 4E ， 因 为 育种 值 和 环境 是 不 相关 的 。 现 在 可 以 看 出 所 需要 的 协 方差 如 下 ， 

其 中 方差 和 协 方差 以 指数 方程 的 符号 书写 : 
coway = bi1A11 + baA12 + 二 Bin [19,20] 
对 指数 的 构建 这 些 方差 和 协 方 差 一 定 是 已 知 的 ， 因 此 代入 等 式 [19.19] 可 给 出 预测 反应 。 
下 面 两 个 例子 将 使 在 指数 构建 中 包含 什么 更 为 清楚 ， 并 将 引出 上 面 没有 解释 但 却 很 有 

意义 的 一 点 或 两 点 启示 。 


例 19.5 

AA 19.6 描述 的 实验 来 示例 改良 单个 性 状 的 指数 运用 。 假 定 要 改良 的 性 状 是 小 和 饼 的 
体重 ， 我 们 考虑 在 指数 中 使 用 相关 和 性状 尾 长 。 让 体重 作为 性 状 1， 尾 长 作为 性 状 2。 构 建 
指数 所 需要 的 参数 给 在 表 19-6 中 ， 这 些 值 取 自 Rutledge, Eisen 和 Legates (1973). 


#19-6 小 鼠 体 得 与 尾 长 的 有 关 参 数 


性 状 k? h σ, Gp τα tp 
1= 体重 (B) 0.36 0.60 6.37 2.52 

0.29 0.45 
2= HK (cm) 0.44 0.67 0.28 0.53 
Ρῃ-6.37 Ρα =0.28 Py = Pn = 0.6010 
A = 2.2932 An = 0.1232 An = Ay = 0.1557 


根据 等 式 [19.11]， 求 解 的 指数 方程 是 : 
by Py + bP = An 
by Pay + b2 Py = An 


根据 等 式 [19.12] 计算 的 方差 和 协 方差 的 值 给 出 在 表 中 。 将 这 些 值 代 入 上 面 的 方程 中 给 
出 : 

6.378, +0.60105, = 2.2932 

0.60105, + 0.284, =0.1557 
REA : 

b, = 0.386; ba = -0.272 
固 此， 选择 指教 为 ; 

1=0.386W -0.272T 


Π.Ι..." 
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其 中 ， 匈 和 了 分 别 为 体重 【g) PAE (om) AJER, RA 下 ， 可 重新 度量 指数 ， 
这 给 出 : 

F = W-0.705T 
指数 值 重 新 度量 后 有 所 改变 ， 但 个 体 价值 的 次 序 没有 政变 。 

注意 到 尾 长 在 增加 体重 的 指数 中 给 予 了 负 的 权重 。 换 多 话说 ， 尾 长 是 体重 的 环境 指标 
而 不 是 育种 值 的 指标 。 其 理由 是 环境 相关 为 0.56， 比 遗传 相关 0.29 高 得 多 。 这 例证 了 以 
前 没有 提 及 的 一 点 ， 即 在 指数 中 一 个 性 状 可 用 作 环 境 离 差 指标 而 不 是 育种 值 的 指标 。 

次 级 性 状 的 有 用 性 可 从 它 的 权重 系数 bs 来 判断 。 如 果 性 状 2 对 性 状 1 的 遗传 和 表 型 
回归 是 相同 的 ; 或 者 就 相关 而 言 ， 如 果 rn/re= hh HTAA 5b;=0。 EMER, 
一 个 次 级 性 状 将 不 产生 益处 ; 实际 上 ， 售 计 的 误差 将 使 它 比 无 用 性 更 糟 (Sales 和 Hill, 
1976)。 

为 了 预测 选择 反应 ， 我 们 必须 计算 指数 的 方差 。 为 此 目的 ， 必 须 使 用 未 重新 度量 的 指 
数 。 根 据 等 式 [19.18]， 方差 是 : 


σὶ = (0.386 x 2.2932) + ( -0.272 x 0.1557) = 0.8428 


HH, 6,=0.918, TA, RRRA CH, REFA [19.17] 就 可 以 预测 反应 。 为 了 
了 解 次 级 性 状 如 何 有 用 ,假定 选择 强度 相同 ， 我 们 可 以 比较 指数 选择 和 简单 选择 的 期 望 反 
应 。 根 据 等 式 [11.3]， 简 单 选择 的 反应 是 读 * Op。 因 此， 指数 选择 /简单 选择 反应 的 比率 
是 0.918/0.907 = 1.012。 指 数 选择 仅 比 只 对 体重 的 简单 选择 好 106. 

最 后 ， 由 指数 选择 引起 的 尾 长 的 预期 变化 将 是 多 大 ? 性 状 工 的 相关 反应 由 等 式 
[19.19] 和 [19.20] 给 出 ， 但 这 种 情形 下 ， 我 们 想 要 的 是 性 状 2 的 反应 。 首 先 ， 根 据 等 
A [19,20], 

cova = b2Am + by An = — 0.0335 «0.060! = +0.0266 
RE, REFA [19.19]， 尾 长 的 预期 反应 是 : 
CR, = + i(0.0266/0.9185) = +0.03icmy 世 代 。 
预期 必 长 有 一 个 很 小 的 增加 。 开 始 时 似乎 指数 中 尾 长 的 负 权 重 应 当 导 致 下降。 但 相关 反应 
取决 于 遗传 相关 ,而 它 是 正 的 。 


例 19.6 

在 例 19.5 取得 数据 的 小 氮 实 验 中 以 政变 体重 和 尾 长 为 目标 应 用 了 指数 选择 并 比较 了 
观察 和 期 望 反应 (Rutledge,Eisen 和 Legates,1973)。 此 例 的 目标 是 通过 增加 一 个 性 状 和 减少 
另 一 个 性 状 来 改变 体型 结构 。 对 4 个 系 选择 了 7 个 世代 ,两 个 系 选择 增加 体重 和 降低 尾 长 ， 
两 个 系 在 相反 的 方向 上 选择 。 我 们 将 解释 增加 体重 和 降低 尾 长 的 指数 构建 。 需 要 的 参数 在 
例 19.5 的 表 中 给 出 了 。 另 外 ,我 们 需要 两 个 性 状 的 经 济 权重 。 给 每 一 个 性 状 变化 的 一 个 标 
准 差 指 定 相 等 的 经 济 价值 。 因 此 ,指定 的 权重 a 是 表 型 标准 差 的 倒数 ,它们 是 al =0.40， 
a= - 1.89, 

根据 等 式 [19.15] ,指数 是 : 

by Py + bP = ajA + aA 


b, Py + bn Px = 41421 十 a2An 


EEE pee rr rr 
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代入 方差 和 协 方 差 以 及 权重 ,导致 : 
6.375, + 0.601 b, =0.9173 - 0.2943 = 0.6230 
0.60151 --0.280. = 0.0623 — 0.2328 = -0.1706 
其 解 是 : 
bı = 0.195; b2 = - 1.027 
因此 选择 指数 为 : 
1=0.195W—1.0277 
其 中 ,多 和 了 分 别 是 个 体 的 体重 和 尾 长 。 对 相反 方向 的 选择 , 即 降低 友和 增加 了 ,指数 中 的 
符号 可 简单 地 反 过 来 。 
根据 等 式 [19.18] ,指数 的 方差 是 : 


6, = (0.195x0.6230) + ( -1.027x -0.1706) 
=0.2967 
σι- 0.5447 
对 4 个 系 求 平均 ,现实 的 选择 强度 是 i=1.01。 根 据 等 式 [19.17], 以 实际 应 用 的 选择 为 基 
础 的 预期 反应 是 : 
Ry = 1.01 x 0.5447 =0.55 指数 单位 / 记 代 。 
在 选择 增加 Ἡ 和 降低 下 的 系 中 观察 的 反应 是 0.26 和 0.30, 在 相反 方向 选择 的 系 中 则 
为 0.42 和 0.45。 观 察 反应 有 点 低 于 预期 反应 的 理由 可 能 是 构建 指数 的 参数 估计 不 准确 。 
(本 实验 中 计算 出 的 一 些 数 据 与 原始 论文 中 给 出 的 那些 数据 有 些 不 同 。 其 理由 是 论文 
中 使 用 的 参数 是 从 选择 前 的 基础 群体 中 获得 的 ,但 这 里 采用 的 公布 参数 是 用 选择 共同 保持 
的 未 选择 系 的 参数 。) 


选择 对 遗传 相关 的 影响 


在 我 们 结束 本 章 之 前 ,需要 讨论 多 性 状 选择 的 一 个 重要 后 果 。 就 像 经 一 段 时 间 选 择 之 
后 遗传 力 预计 要 变化 一 样 ,遗传 相关 也 是 这 样 。 如 果 同 时 对 两 个 性 状 选择 ,那么 由 于 下 面 的 
原因 ,预料 最 终 它 们 之 间 的 遗传 相关 会 变 成 负 的 。 在 有 利 方向 上 影响 两 个 性 状 的 那些 多 效 
性 基因 因 选 择 将 强烈 地 起 作用 ,并 很 快 地 趋向 固定 。 于 是 它们 对 两 个 性 状 的 方差 或 协 方差 
贡献 甚 微 。 可 是 ,对 一 个 性 状 有 有 利 影响 而 对 另 一 个 性 状 有 不 利 影 响 的 多 效 性 基因 并 不 那 
么 强烈 地 受 选择 的 影响 , 将 较 长 时 间 保 持 在 中 间 频 率 状态 。 因 此 , 两 个 性 状 剩余 协 方差 的 
大 部 分 是 由 这 些 基因 引起 的 ,由 此 产生 的 遗传 相关 将 是 负 的 。 仙 遗传 相关 ,不 管 它 是 用 这 种 
方法 由 选择 产生 的 还 是 从 一 开始 就 有 的 ,其 后 果 是 两 个 性 状 的 每 一 个 都 可 能 表现 出 远离 0 
的 遗传 力 , 尽管 同时 对 它们 选择 时 两 者 都 没有 有 反应。 在 第 12 章 我 们 已 经 讨论 过 了 ,人 工 和 
自然 选择 的 联合 效应 的 结果 基本 是 相同 的 状态 :选择 极限 已 达到 ,即使 对 性 状 实施 人 工 选择 
仍 具 有 巨大 数量 的 加 性 遗传 方差 。 

在 几 个 实验 中 已 检验 过 选择 将 改变 遗传 相关 的 理论 期 望 ,但 正 像 遗 传 相关 经 常 变化 一 
样 ,证 据 却 是 互相 矛盾 的 。 这 个 问题 的 综述 和 讨论 参见 Sheridan 和 Barker(1974) ο 
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习 题 
19,1 下 面 的 数据 取 自 一 群 内 仔鸡 的 同胞 分 析 。 它 们 涉及 单个 雄性 从 5 到 9 周 龄 的 增 
重 (G) 和 同一 时 期 消耗 的 饲料 (下 ) 重量, 两 者 都 以 克 为 单位 。 给 出 的 数字 是 半 同 胞 家 系 之 
间 的 方差 和 协 方 差 组 分 ,以 及 总 表 型 方差 和 协 方差 。 从 这 些 数 据 中 ,计算 两 个 性 状 的 遗传 
力 , 以 及 它们 之 间 的 表 型 .遗传 和 环境 相关 。 











” Ὲ 
G6 和 下 的 协 方差 
增 重 饲料 消耗 
AK 1 602 6 150 2 229 
总 的 12 321 61 504 22 848 


数据 基于 Pym,R.A.E.& Nicholls, P.J.(1979) Brit. Poult. Sci. ,20,73 ~ 86. 

19.2 数据 涉及 果 师 ( Drosophila ) 的 两 个 性 状 :身体 大 小 (度量 为 胸 长 ) 和 繁殖 力 (度量 为 
4 天 内 产 卵 数 )。 在 一 个 遗传 上 变化 的 群体 中 和 在 一 个 由 近 交 系 之 间 杂 交 的 ΕΙ 个 体 组 成 的 
遗传 上 一 致 的 群体 中 度量 了 表 型 方差 和 协 方 差 。 从 这 些 数据 中 ,估计 可 变化 群体 中 的 3 种 
相关 一 一 表 型 .遗传 和 环境 相关 。 这 里 遗传 相关 的 含义 如 何不 同 于 习题 19.1 中 的 遗传 相关 
的 含义 ? 


群体 一 一 一 一 一 一 一 一 协力 关 
身体 大 小 A | 

变化 0.366 43.4 0.87 

— 0 186 16.6 0.27 


数据 来 自 Robertson, F. W. (1957) J . Genet . ,55,428 ~ 443, 
[解答 序号 :50] 
19.3 ”再 次 考虑 习题 19.1 中 有 关 肉 仔鸡 的 数据 。 仿 定 在 一 个 系 中 应 用 选择 来 增加 增 
重 ,在 另 一 个 系 中 增加 饲料 消耗 。 两 个 系 中 选择 的 比例 为 雄性 10% ,雌性 20% 。 当 直接 选 
择 时 和 当 作 为 相关 性 状 起 反应 时 ,计算 两 个 性 状 每 世代 的 预测 反应 。 
[解答 序号 ;60] 
19.4 ”对 习题 19.1 描述 的 肉 仔 鸡 群 进行 了 5 个 世代 的 选择 。 一 个 系 选择 增加 增 重 
《C) , 另 一 个 系 选择 增加 饲料 消耗 ( 严 )。5 个 世代 采用 的 总 选择 差 和 总 反应 如 下 ,反应 是 储 
离 一 对 腿 系 的 离 差 。 














选择 的 系 
G F 
选择 差 (g) 574 1 312 
C 的 反应 (了 186 120 


下 的 反应 {g) 412 525 


OO 
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计算 两 个 性 状 现实 遗传 力 以 及 它们 之 问 的 现实 遗传 相关 。 
数据 来 自 Pym, R.A.E.& Nicholls, P.J.(1979) Brit. Poult. Sci. ,20,73 ~ 86. 
[解答 序号 :70] 
19.5 通过 对 雌性 窝 产 仔 数 的 选择 , 或 者 通过 对 两 个 性 别 的 体重 进行 选择 可 以 增加 小 
鼠 的 宽 产 仔 数 。 给 定 下 面 的 参数 ,这 黄种 简单 方法 哪 一 种 更 好 ? 


突 产 仔 数 的 遗传 力 =0.22 
体重 的 遗传 力 =0.35 
遗传 相关 =0.43 
选择 比例 : HEHE = 25% 

HELE = 10% 


[解答 序号 :80] 

19.6 ”除了 习题 19.5 中 考虑 的 增加 窝 产 仔 数 的 两 种 方法 之 外 ,第 三 种 方法 是 选择 肉 性 

的 窝 产 仔 数 和 选择 雄性 的 体重 。 有 几 种 方法 可 用 来 实现 它 。 假 定 方 法 如 下 。 雄 性 在 适当 的 

年 龄 (例如 6 周 龄 ) 称 重 并 从 大 数目 中 选择 25% 。 中 选 雄 性 的 每 一 个 都 与 窒 产 仔 数 未 知 的 

随机 选择 的 一 组 4 个 年 轻 峻 性 进行 交配 。 当 肉 性 产生 它们 第 一 窝 仔 畜 时 , 在 与 每 一 雄性 交 

配 的 4 个 中 选择 最 好 的 一 个 肉 性 。 这 些 中 选 的 雄性 和 上 峻 人 性 的 窜 仔 畜 被 饲养 作为 下 一 世代 。 
这 种 方法 比 仅 选择 肉 性 窜 产 仔 数 要 好 多 少 ? 采用 习题 19.5 中 给 定 的 遗传 力 和 得 传 相关 。 





19.7 ”数据 涉及 习题 19.1 中 描述 的 肉 仔 鸡 。 假 定 7 
使 用 饲料 消耗 重量 (F) 作 为 选择 的 辅助 ,期 望 提高 5~9 一 -一 证 
周 龄 的 生长 (6G)。 计 算 评估 被 选择 亲本 的 适宜 指数 。 所 op 1“ 2.48 
需 参 数 的 估计 值 如 下 。 为 了 带 小 数 点 以 便于 计算 ,这 里 ra 0.71 
重量 的 单位 从 克 改 变 为 100 克 单 位 。 o 
[解答 序号 :100] 


19.8 如果 应 用 习题 19.7 中 计算 的 指数 来 选择 生长 ,假定 选择 强度 和 习题 19.3 中 的 
一 样 为 = 1.5775 ,那么 每 世代 预测 的 改良 会 是 多 少 ? 对 提高 生长 来 说 ,指数 选择 比 没 有 一 
个 次 级 性 状 的 辅助 仪 选择 生长 要 好 多 少 ? 
[解答 序号 :110] 
199 ”如 果 像 习题 19.8 中 那样 ,采用 指数 选择 生长 , 则 次 级 性 状 饲料 消耗 变化 的 预期 
速度 将 是 多 大 ? 
[解答 序号 :120] 
19.10 ”从 习题 19.7 的 数据 和 计算 中 ,计算 提高 经 济 价值 的 指数 ,假定 生长 的 值 是 每 
100g 增 重 为 8 分 ,饲料 消耗 的 值 是 每 100g 为 - 24}. 
数据 来 自 Pym,R.A.E.& James, J. W. (1979) Brit . Poult . Sci . ,20,99 ~ 107。 
[解答 序号 :1301 
19.11 (RYH 19.3 那样 , 当 10% 的 雄性 和 20% 的 唯 性 被 选择 时 ,计算 从 采用 习题 
19.10 的 指数 选择 中 预期 的 经 济 价值 改良 的 速度 。 对 改良 经 济 价值 ,指数 选择 比 仅 选 择 生 
长 要 好 多 少 ? 


[解答 序号 ;140] 
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第 20 章 自然 选择 下 的 数量 性 状 


关于 数量 性 状 遗 传 特 性 的 方方面面 讨论 已 占 了 本 书 的 主要 部 分 ,但 我 们 极 少 注意 到 自 
然 选择 的 影响 ， 现 在 必须 对 此 做 一 些 说 明 以 补救 这 种 忽略 。 数 量 遗 传 学 这 门 学 科 理 论 发 展 
的 一 个 条 件 是 ， 指 定 存活 力 和 生殖 力 没有 差异 ， 也 就 是 说 ， 假 定 自 然 选 择 不 存在 。 虽 然 对 
很 多 目的 这 种 假设 可 能 不 会 导致 严重 的 误差 .但 直到 计 人 自然 选择 的 影响 ,我 们 才能 对 数 
量 性 状 有 完整 的 理解 。 但 是 ， 与 可 以 使 简单 的 理论 描绘 以 及 以 此 为 基础 的 预测 发 生 困 惑 的 
复 寻 性 相 比 ， 自 然 选 择 对 数量 性 状 的 作用 有 更 加 广泛 的 意义 。 对 迄今 为 止 我 们 没 加 说 明 就 
已 接受 的 数量 性 状 遗 传 特性 必须 找到 一 种 解释 ， 这 便 是 自然 选择 。 一 个 群体 的 遗传 特性 是 
过 去 自然 选择 、 突 变 和 随机 淖 变 的 产物 。 我 们 必须 用 这 个 过 程 对 存在 的 遗传 变异 做 出 解 
释 ， 而 且 必 须 主要 用 自然 选择 对 性 状 的 遗传 特性 差异 ， 例 如， 与 其 他 性 状 相 比 ， 茶 些 性 状 
的 加 性 方差 呈 比 例 地 增多 ; 一 些 性 状 表现 近 交 窒 退 ， 而 另 一 些 性 状 则 没有 等 事实 做 出 说 
明 。 然 而 这 是 很 广泛 的 问题 ， 对 它们 的 解答 仍然 很 哆 远 ， 本 章 只 能 对 其 本 性 略 加 说 明 。 在 
考察 自然 选择 影响 数量 性 状 的 方式 之 前 ,我们 将 说 明 自 然 选择 本 身 及 其 含义 是 什么 ， 


自然 选择 
适合 度 及 其 组 分 


自然 选择 所 选择 的 “性 状 ”是 适合 度 。 一 个 个 体 的 适合 度 是 它 传 给 下 一 世代 的 基因 贡 
献 ， 或 者 是 出 现在 下 一 世代 中 的 后 裔 数目 。 相 对 适合 度 是 一 个 个 体 相 对 于 群体 平均 值 的 适 
ΝΕ, M WW, B w 是 个 体 的 适合 度 。 如 果 一 个 群体 其 数目 既 不 增加 也 不 减少 ， 那 么 
它 的 个 体 平均 适合 度 是 1， 于 是 绝对 适合 度 和 相对 适合 度 相 同 。 精 确 地 定义 适合 度 有 困 
难 ， 这 在 于 将 个 体 的 适合 度 与 其 父母 的 适合 度 区 别 开 来 。 例 如 ， 在 哺乳 动物 中 ， 幼 年 后 裔 
的 存活 部 分 地 取决 于 自身 的 存活 力 ， 这 是 它们 自己 适合 度 的 一 个 方面 ， 也 部 分 地 取决 于 它 
们 接受 到 的 双亲 照顾 ， 而 这 是 双亲 适合 度 的 一 个 方面 。 适 合 度 在 世代 间 的 这 种 交错 意味 着 
在 个 体 的 生命 中 没有 一 个 精确 的 时 间 使 我 们 可 以 说 它 的 特性 反映 了 它 自 己 的 适合 度 面 不 是 
它 父 母 的 适合 度 。 因 此 世代 间 分 开 的 那 一 点 必定 是 一 种 或 多 或 少 武断 的 选择 。 

一 个 群体 的 平均 适合 度 是 必须 十 分 小 心 使 用 的 一 个 概念 。 上 面 已 经 说 过 ， 如 果 群 体 数 
目 既 不 增加 也 不 减少 ， 那 么 该 群体 中 个 体 的 平均 适合 度 为 1。 这 显得 足够 简单 了 。 但 是 一 
个 群体 的 数目 是 否 增加 或 减少 或 保持 稳定 在 很 大 程度 上 取决 于 它 可 利用 的 环境 资源 。 一 个 
群体 内 个 体 之 间 的 自然 选择 可 能 改变 群体 的 遗传 组 成 ， 但 如 果 群 体 已 经 处 于 其 环境 容纳 量 
的 极限 时 ， 则 平均 适合 度 将 不 改变 。 以 下 提 到 平均 适合 度 时 ， 将 假定 群体 不 爱 环 境 资源 的 
限制 。 

一 个 个 体 的 适合 度 是 它 的 发 谊 和 生理 所 有 过 程 的 最 终结 果 。 个 体 之 间 在 这 些 过 程 中 的 
差异 可 从 能 度量 特性 的 变异 中 看 出 ， 这 种 特性 能 作为 数量 性 状 研究 。 因 此 ， 每 一 个 数量 性 
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状 的 变异 在 或 大 或 小 的 程度 上 反映 了 适合 度 的 变异 ; 适合 度 的 变异 在 理论 上 可 分 解 成 数量 
性 状 的 变异 。 例 如 ， 考 察 一 种 哺乳 动物 如 小 鼠 。 图 20-1 例 释 了 对 雌性 适合 度 有 贡献 的 性 
状 阶层 系统 。 显 示 的 所 有 性 状 几乎 都 作为 数量 性 状 在 遗传 上 研究 过 。 适 合 度 木 身 能 分 解 成 
两 个 主要 组 分 ， 产 生 后 裔 的 总 数 和 这 些 后 裔 的 质量 ， 后 者 可 根据 它们 的 断奶 重 来 度量 。 主 
要 组 分 的 变异 ， 如 果 得 以 恰当 地 度量 ， 将 会 解释 适合 度 的 所 有 变异 。 主 要 组 分 的 变异 可 依 
次 归 因 于 其 他 性 状 ， 它 们 中 的 一 些 显示 在 简 图 的 第 3 栏 。 这 些 义 受 其 他 一 些 性 状 的 影响 ， 
其 中 有 几 个 显示 在 第 4 栏 。 第 4 栏 中 的 性 状 本 身 又 受 很 多 其 他 性状 的 影响 。 例 如 ， 在 这 些 
性 状 之 间 有 各 种 促 性 腺 激素 排出 量 等 生理 机 能 ， 它 们 影响 排卵 率 AGAR LSE. 5 
外 ， 有 一 些 性 状 ， 它 们 对 适合 度 的 影响 不 那么 直接 ， 也 不 那么 明显 ， 但 它们 与 适合 度 的 一 
些 组 分 相关 联 。 便 如， 身体 大 小 可 能 与 第 4 栏 中 几 个 或 所 有 性 状 相关 联 。 我 们 必须 检查 的 
问题 是 所 有 这 些 性 状 如 何 受 适合 度 选 择 的 影响 ， 以 及 自然 选择 的 作用 又 如 何 与 性 状 在 阶层 
系统 中 的 位 置 相 关联 。 


(生殖 力 ) | 交配 能 力 
RRK { 


HAR 每 年 生育 次 数 
分 娩 的 帘 数 


HES 3s 
RAB TERA 


断奶 时 
后 商 的 { WLA 乳腺 大 小 
质量 ΒΕΗ 
( 母 本 表现 ) 
图 20-1 吴 乳 动物 例如 小 腿 适 合 度 的 一 些 组 分 ， 以 显示 变异 原因 的 阶层 系统 。 
这 些 数 量 性 状 的 每 一 个 变异 或 大 或 小 都 与 适合 度 的 变异 有 关 


适合 度 的 度量 直接 度量 适合 度 , 尤其 是 个 体 的 适合 度 是 很 难 的 。 分 别 度量 适合 度 的 
主要 组 分 不 很 困难 。 于 是 综合 的 适合 度 可 通过 合并 组 分 的 值 来 估计 。 从 人 口 统计 学 的 研究 
中 可 获得 这 类 信息 ， 人 在 人 口 统 计 学 中 一 个 社区 (cohort) 从 出 生 到 死亡 都 被 跟踪 ， 可 获得 
年 龄 特异 性 的 生存 情况 、 生 殖 力 、 交 配 能 力 等 数据 。 在 人 类 的 工业 化 社会 中 ,无 疑 适合 度 
最 重要 的 组 分 是 养育 孩子 的 数目 ， 因 为 童年 和 生殖 结束 之 间 的 死亡 率 很 低 。 因 此 完整 的 家 
庭 大 小 为 双亲 的 适合 度 共 间 提供 了 一 种 相当 好 的 度量 ， 当 然 ， 尽 管 它 将 婴儿 和 童年 的 存活 
包括 在 父母 的 适合 度 中 。 通 过 考虑 生殖 率 ( 即 孩子 出 生 时 父母 的 平均 年 龄 ) 可 以 获得 一 种 
改进 的 度量 (W. Waller，1971)。 将 所 有 组 分 合并 成 一 单个 值 的 适合 度 度量 ， 即 “竞争 指 
He”, ERAT ARMA (Drosophila) 中 。 所 关注 的 品系 个 体 与 一 个 作 过 遗传 标记 的 测 交 品系 
竞争 性 地 饲养 在 一 起 ， 以 便 能 够 识别 杂交 产生 的 后 裔 。 竞 争 指数 是 陌 个 纯 系 产生 的 后 裔 相 
对 数目 。 这 个 方法 的 细节 和 估计 果 蝇 适合 度 的 其 他 方法 以 及 参考 文献 见 Sved (1989). 
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数量 性 状 和 适合 度 之 间 的 关系 


正如 上 面 描述 的 ， 现 在 我 们 讨论 自然 选择 影响 不 同 种 类 性状 的 方式 。 我 们 还 需 考虑 对 
性 状 采用 的 是 什么 种 类 的 选择 ， 这 将 对 有 关 基因 的 频率 产生 什么 影响 ， 从 而 性 状 的 遗传 特 
性 又 如 何 受 到 影响 。 


“适合 度 轮廓 ” 


如 果 人 性 状 表 型 值 不 同 的 个 体 其 适合 度 存 在 差异 的 话 ， 那 么 自然 选择 就 对 这 个 数量 人 性状 
起 作用 。 从 被 称 为 “适合 度 轮廓 ”的 图 形 中 可 以 确定 自然 选择 的 类 型 和 它 的 强度 ， 该 图 是 
用 适合 度 对 表 型 值 所 作 。 虽 然 有 相当 的 困难 ， 但 从 对 一 个 社区 由 生 圣 死 所 做 的 数量 性 状 表 
型 和 适合 度 组 分 研究 中 可 经 验 性 地 获得 这 种 信息 《例如 ，Clutton - Brock, Guinness 和 Al- 
bon, 1982; Grant，1986)。 更 普遍 的 是 ， 相 对 适合 度 可 从 选择 前 后 性 状 表 型 频率 分 布 的 变 
化 中 推断 出 来 ,适合 度 轮廓 图 解 绘制 在 图 20-2 中 。 关 于 果 峰 ( Drosophila ) 适 合 度 轮廓 





+) +2 


0 
数量 性 状 


图 20-2 正文 中 解释 的 “适合 度 轮廓 "。 两 个 坐标 轴 上 的 尺度 都 是 距 平均 值 的 标准 差 


的 实例 见 Mackay (1985a)。 如 果 度 量 的 数量 性 状 是 适合 度 本 身 ， 则 将 获得 的 轮廓 是 点 状 
对 角 线 。 曲 线 (1) 是 在 对 离 性 状 值 强烈 定向 选择 下 的 轮廓 ， 正 如 对 适合 度 主要 组 分 所 期 
BRAKE. R (2) 代表 经 历 稳定 的 自然 选择 的 性 状 。 存 在 一 种 中 间 最 优 度 ， 因 为 最 适 
应 的 个 体 是 那些 性 状 值 为 平均 值 或 接近 平均 值 的 个 体 。 歧 化 选择 下 的 性 状 适 合 度 轮廓 没有 
显示 : 它 是 稳定 选择 轮廓 的 颠倒 ， 选 择 不 利于 中 间 型 。 最 后 ， 轮 廊 (3) 代表 处 于 很 弱 选 
择 下 的 性 状 ， 它 们 很 近 于 中 华 带 有 全 部 观察 表 型 范围 的 相应 适合 度 。 在 这 类 性 状 具 有 不 同 
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值 的 个 体 之 间 适 合 度 几 乎 没有 差异 。 先 前 几 章 中 ， 人 性 状 被 指定 与 适合 度 “ 紧 密 联 系 ”， 但 
对 “紧密 联系 ”的 确切 意义 并 没有 解释 。 现 在 可 以 看 出 ， 与 适合 度 紧密 联系 的 性 状 是 具有 
像 曲 线 (1) 那样 适合 度 轮廓 的 主要 组 分 。 随 着 轮廓 接近 曲线 (2) 的 轮廓 ， 联 系 的 紧密 程 
度 降 低 了 。 


对 自然 选择 的 反应 


适合 度 


适合 庶 自 身 对 选择 的 反应 已 有 极 好 的 解答 ， 被 称 为 费 歇 尔 基本 法 则 ， 它 表述 为 任何 时 
候 适 合 度 的 增加 等 于 那个 时 候 适 合 度 的 加 性 遗传 方差 。 这 个 法 则 引发 了 关于 它 的 有 效 性 和 
它 的 一 般 性 的 大 量 讨论 ; 见 Frank 和 Slatkin (1992) 以 及 Edwards (1994), Price (1972) 给 
出 了 这 个 法 则 的 一 个 证 明和 为 什么 它 引起 这 人 么 多 困难 的 解释 。 通 过 考虑 加 权 选 择 差 ,在 没 
有 世代 重重 的 群体 中 ， 对 一 单个 世代 证 实 这 个 结论 很 简单 ， 结 果 如 下 。 

数量 性 状 的 选择 反应 可 通过 等 式 [11.2] (R= 5) Mikes PRAM, URE $ 是 
中 选 亲 本 的 加 权 平 均 优 势 ， 权 重 是 后 裔 的 相对 贡献 ， 据 此 反应 得 以 评估 。 适 合 度 必 须 表 达 
为 相对 适合 度 。 在 那个 世代 中 ， 如 果 是 任 一 特定 个 体 的 后 高 数目 ，% 是 所 有 个 体 后 代 的 
平均 数 ， 那 么 个 体 的 相对 适合 度 是 W= k/ko 平均 相对 适合 度 为 全 = 1。 相 对 适合 度 也 是 
给 个 体 对 选择 差 贡献 (W-W) 指定 的 权重 。 因 此 ， 如 果 是 亲本 世代 中 个 体 的 总 数 ， 
那么 相对 适合 度 的 加 权 选 择 差 是 : 

δν = (WW) 
= 之 六 -全 
=W-(wy 
= Vam [20.1] 

(推导 的 最 后 一 步 与 等 式 [3.4] 联系 在 一 起 解释 。) 这 样 适 合 度 的 选择 差 等 于 适合 度 

的 表 型 方差 ， 我 们 可 能 意外 地 注意 到 选择 强度 等 于 表 型 标准 差 ， 

iy = Sy/ Ow= Sy [20.2] 
将 等 式 [20.1] 代 到 等 式 [11.2] 中 表明 适合 度 对 自然 选择 的 反应 就 等 于 适合 度 的 加 性 遗 
传 方差 : 

Ry = hV pom = Vao) [20.3] 

根据 这 个 法 则 预测 ， 适 合 度 的 任何 增加 将 不 一 定 导 致 群体 数目 的 增加 ， 因 为 数目 不 能 
超过 生境 的 容纳 量 。 可 是 ， 如 果 存 在 适合 度 的 加 性 方差 ， 则 基因 频率 将 改变 ， 而 且 基 因 频 
率 的 改变 可 能 造 忒 与 适合 度 相关 的 性 状 改变 。 因 此 适合 度 组 分 的 改变 是 相关 反应 ， 一般， 
这 比 适合 度 本 身 的 改变 更 有 意义 。 因 此 我 们 必须 考虑 从 原理 上 如 何 预 测 相 关 反 应 。 


相关 反应 


如 果 一 个 性 状 与 适合 度 相 关联 ， 那 么 对 适合 度 的 选择 将 在 人 性状 上 产生 明显 的 或 相关 的 
选择 差 。 性 状 工 的 相关 选择 差 Sy 是 Y 的 加 权 平 均值 ， 权 重 是 个 体 的 适合 度 。 因 此 ; 
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, δΤ(Υ- Y) 

Sy = N 
通过 类 似 于 等 式 [20.1] 的 推导 ， 这 导致 ， 

Sy = Covp yp) [20.4] 
即 相 关 选 择 差 等 于 性 状 和 适合 度 的 表 型 协 方差 。 现 在 从 等 式 [19.8c] BP CRy/Sy' = cova; 
covip) 可 以 获得 相关 反应 。 根 据 这 个 式 子 利 等 式 [20.4]， 可 以 发 项 相关 反应 为 : 

CRy = covac yw) [20.5a ] 
Al, 性状 Y 和 适合 度 的 加 性 协 方差 。 相 应 地 ， 协 方差 可 以 用 遗传 相关 和 但 传 力 的 形式 来 
书写 。 这 给 出 : 


CRy = rahyhy Oy σε [20.56 | 


其 中 o 代表 表 型 标准 差 。 这 样 ， 要 预测 对 自然 选择 的 相关 反应 ， 必 须知 道 性 状 和 适合 度 
之 间 的 遗传 相关 以 及 性 状 和 适合 度 各 自 的 遗传 力 。Robertson (1966) 涉及 到 奶牛 中 一 个 类 
似 问题 ， 就 是 从 农场 主 采用 的 全 面 选 笃 中 预测 相关 反应 ， 从 而 推导 出 等 式 (20.50), 在 自 
然 选 择 下 相关 反应 的 详细 论述 参见 Crow 和 Nagylaki (1976)。 

当 对 自然 选择 的 相关 反应 作 预 测 时 ， 确 保 从 一 单个 世代 中 获得 适合 度 和 性 状 值 的 估计 
值 是 重要 的 。 例 如 ， 一 般 认为 自然 选择 倾向 于 降低 人 的 乱 力 ， 因 为 米 自 较 大 家 庭 的 孩子 比 
来 自 较 小 家 庭 的 孩子 具有 较 低 的 智商 ; 换 名 话说， 对 降低 智商 似乎 存在 一 种 相关 选择 差 。 
可 是 在 这 种 情形 下 ， 由 于 下 列 两 个 理由 ， 关 于 选择 差 的 假设 是 错误 的 : 首先 ， 因 为 具有 0 
适合 度 的 双亲 没有 孩子 ， 因 而 不 能 出 现在 数据 中 ; 其 次 ， 因 为 它 是 以 双亲 适合 度 和 巷子 智 
商 之 间 的 相关 为 基础 的 。 当 比较 双亲 的 智商 与 他 们 自己 后 来 的 孩子 数 作为 适合 度 的 一 种 度 
量 时 ， 发 现 相关 的 选择 差 是 微小 的 正 值 (Waller，1971)。 


选择 的 强度 


自然 选择 对 数量 性 状 起 作用 的 方式 可 从 凭 经 验 确 定 的 适合 度 轮 廓 中 推断 出 来 。 对 于 适 
合 度 的 主要 组 分 ， 像 图 20-2 中 的 曲线 (1)， 在 其 范围 的 大 部 分 中 选择 是 单 向 的 。 对 性 状 
CY) 起 作用 的 选择 强度 可 以 根据 相关 选择 差 Sy 和 表 型 方差 Vn KKE. REFA 
[20.4]， 它 表明 这 两 个 量 的 比率 等 于 适合 度 对 性 状 的 线性 回归 ， 即 : 

bay = Sy /Τριγ) [20.6] 
这 个 回归 系数 被 称 为 选择 梯度 《Lande Al Amold, 1983). SRAM SRILSER, BAS 
一 个 性 状 的 选择 梯度 就 是 它 的 偏 问 归 系 数 。 对 性 状 或 物种 之 间 的 比较 ，Sy 要 用 性 状 选 择 
前 的 表 型 标准 差 米 除 ， 做 出 按 比例 的 调节 (Endler，1986)。 于 是 选择 梯度 是 选择 强度 i 的 
一 种 度量 。 选 择 强 度 告诉 我 们 性 状 如 何 强烈 地 被 选择 ， 但 是 它 不 允许 我 们 推断 自然 选择 将 
引起 的 性 状 变 化 ; 等 式 [20.50] 表明 预测 反应 将 需要 哪些 其 他 参数 。 

像 图 20-2 中 曲线 (2) 那样 ， 具有 中 间 最 优 度 的 性 状 受 稳定 选择 的 控制 ， 它 是 双向 
的 。 根 据 数据 是 否 对 方差 或 对 适合 度 适 用 ， 所 采用 的 稳定 选择 强度 有 两 种 度量 。 具 有 极端 
值 (高 或 低 ) 的 个 体 是 选择 不 利 的 。 因 此 ， 与 选择 之 前 相 比 ， 选 择 之 后 由 选择 引起 的 性 状 
表 型 方差 更 小 。 稳 定 选 择 强度 可 从 由 选择 引起 的 同一 世代 的 方差 差异 中 来 确定 ， 郑 异 被 表 
达 为 选择 前 方差 的 比例 。 用 } 代表 选择 强度 的 度量 ， 可 通过 下 式 来 估计 : 
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j= (Vp - Vp)/Vp :20.7] 
共 中 ，Vh 是 选 拌 前 的 表 型 方差 ，WV 是 选择 后 同一 世代 的 方差 《Lande 和 Amold, 1983; 
Endler，1986)。 注 意 在 稳定 选择 下 j 是 一 个 负数 。 同 样 的 度量 可 以 应 用 于 歧化 选择 ， 它 增 
加 方差 : 于 是 j 是 正 值 。 
第 二 种 度量 以 其 有 不 同性 状 值 的 个 体 适合 度 为 基础 。 作 出 的 假设 是 适合 度 随 性 状 与 其 
最 优 值 的 离 差 平方 而 降低 。 假 定 y 代表 性 状 值 偏 离 其 最 优 值 的 、 以 标准 差 为 单位 的 偏差 ， 
假设 殉 (y) 代 表 具 有 性 状 偏差 y 的 个 体 适 合 度 。 于 是 具有 偏差 y 的 个 体 相 对 适合 度 w(y) 是 
wly)= 于 (y)/W(y=0)。 可 以 看 出 相对 适合 度 对 偏差 平方 的 回归 by 近似 是 线性 的 。 这 
个 回归 的 斜 府 就 是 稳定 选择 的 梯度 (Lande 和 Amold，1983)。 用 Vs 代表 的 选择 强度 的 度 
量 是 适合 度 轮廓 宽度 的 一 种 度量 。 当 选择 弱 时 ， 轮 廓 宽 而 扁平 ; 当选 择 强 烈 时 ， 它 是 罕 而 
尖 的 。 因 此 ，Vs 的 高 值 表 示 罚 的 选择 ， 低 值 表示 强烈 选择 。Vs 可 从 回归 系数 中 获得 : 
Vs= - 1/(28,,2) .20.8] 
为 比较 的 目的 ， 采 用 环境 方差 νι 的 形式 来 表示 。 对 于 稳定 选择 ，》 必然 是 负 的 ， 因 此 Vs 
是 正 的 ; 对 歧化 选择 ，V 是 负 的 。 
以 Vs 的 形式 表示 ， 稳 定 选 择 发 生 之 后 的 表 型 方差 是 Vp = Vp - [Vp (Vp + Vs)] 
(Bulmer, 1985, p.151), EIIE j F 信之 间 的 关系 是 : 
j=- Vp/( Vp + Vs) [20.9] 
Turelli (1984), Endler (1986) 和 Crow (1989) 已 经 总 结 了 自然 群体 中 自然 选择 强度 
的 估计 值 。 强 度 是 变化 的 ， 但 经 常 在 人 工 选 择 采 用 的 同一 范围 内 。 稳 定 选择 νι 的 观察 值 
很 粗略 地 从 100V; (RRE) 变化 到 10γε (强烈 选择 )，Vs 是 性 状 的 环境 方差 。 强 烈 的 
稳定 选择 比 强烈 的 歧化 选择 更 普遍 。 真 实 的 选择 强度 经 常 比 它 显 现 的 要 高 ， 因 为 经 常 度 量 
的 仅 是 生活 史 中 一 个 点 上 的 选择 。 对 单个 性 状 白 然 选 择 的 大 小 和 方向 估计 还 可 能 对 自然 选 
择 的 靶子 和 方式 给 出 错误 印象 ， 央 为 选择 是 对 适合 度 起 作用 的 ， 因 而 是 同时 对 很 多 表 型 上 
相关 的 性 状 起 作用 ,但 这 些 性 状 不 全 是 可 识别 或 可 度量 的 。 使 用 多 元 回归 来 估计 多 个 性 状 
上 的 定向 选择 和 稳定 选择 的 梯度 (Lande 和 Amold, 1983) 以 及 对 整个 生活 周期 中 每 一 个 
阶段 分 剖 这 些 梯度 可 部 分 地 解决 这 些 问 题 (Amold 和 Wade，1984a，68)。 尽 管 如 此 ， 很 显 
然 ， 很 多 性 状 具 有 落 在 图 20-2 的 曲线 (1) 和 (2) 之 闻 的 适合 度 轮廓 ， 并 具有 在 偏离 平 
均值 某 一 距离 处 的 最 佳 值 。 


平衡 群体 


现在 我 们 可 以 看 看 自然 选择 的 连续 作用 是 如 何 令 数量 性 状 的 遗传 特性 成 形 的 。 如 果 环 
境 条 件 在 一 个 很 长 时 期 内 稳定 不 变 ， 同 时 自然 选择 的 方式 和 强度 也 是 恒定 不 变 的 ， 那 么 群 
体 将 达到 一 种 平衡 ， 平 衡 时 任 一 位 点 上 的 基因 频率 不 再 变化 。 因 此 所 有 数量 性 状 的 平均 值 
保持 不 变 。 可 能 几乎 没有 实际 群体 严格 处 于 平衡 ， 央 为 环境 不 可 能 足够 长 时 间 地 保持 不 
变 ， 但 是 对 于 下 面 的 考虑 ， 大 多 数 群体 可 能 足以 接近 平衡 状态 。 然 而 ， 有 一 个 限制 条 件 : 
这 里 我 们 将 作为 新 变异 一 种 来 源 的 突变 忽略 不 计 了 。 


适合 度 


根据 费 睦 尔 基本 法 则 ， 很 明显 ， 当 适合 度 的 加 性 遗传 方差 耗 尽 时 ， 适 合 度 的 选择 反应 
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将 停止 。 因 此 在 平衡 群体 中 适合 度 选 择 将 没有 进一步 的 反应 ， 尽 管 在 每 一 个 世代 都 继续 进 
行 选择 。 也 就 是 说 ， 群 体 适合 度 已 达到 一 种 选择 极限 。 在 极限 时 保持 的 适合 度 遗 传 方差 一 
定 主要 是 非 加 性 的 ， 即 由 显 性 和 上 位 互 作 引 起 的 方差 。 这 来 自 两 个 来 源 ， 来 自 对 适合 度 为 
超 显 性 的 中 等 频率 的 基 央 ， 或 来 自 因 突变 平衡 选择 而 保持 低频 率 的 有 害 隐 性 基因 。 两 种 情 
形 中 ， 显 性 是 定向 的 ， 因 此 预料 适合 度 有 严重 的 近 交 衰退 。 这 已 经 重复 地 得 到 证 实 : 348 
(Drosophila) 纯 合 染色 体 的 适合 度 仅 是 杂 合 染色 体 的 10% (Sved, 1971, 1975; Mackay, 
1985&a)。 中 等 频率 的 基因 比 低频 率 的 基因 造成 更 多 的 变异 ， 因 此 ， 可 能 是 适合 度 的 大 部 分 
方差 来 自 趟 显 性 位 点 ， 并 且 大 部 分 近 交 衰 退 来 白 稀 有 隐 人 性 基因 (Crow，1952)。 

因为 对 于 适合 度 最 大 化 曾 言 ,平衡 群体 中 基因 频率 列 阵 最 佳 ， 所以， 假若 选择 的 是 任 
一 数量 性 状 而 不 是 适合 度 自 身 ， 并 且 假 定 存在 选择 反应 ， 那 么 影响 性 状 位 点 上 的 基因 频率 
必定 要 变化 ， 这 是 必然 的 。 因 此 作为 一 种 相关 反应 ， 适 合 度 一 定 会 降低 ， 除 非 选 择 的 性 状 
完全 由 对 适合 度 没有 影响 的 基因 所 控制 。 这 种 预计 已 为 经 验 充分 地 证 实 了 : 对 数量 性 状 的 
实验 选择 几乎 总 是 导致 适合 度 一 种 或 多 种 主要 组 分 的 减少 。 仅 提供 一 个 例子 ， 对 果 蝇 
(Drosophila) 腹部 刚毛 数 选择 5 个 世代 之 后 ,估计 了 它 的 平均 适合 度 作为 党争 指数 〈Latter 
和 Robhertson，1962)。 有 两 个 向 上 选择 的 系 和 两 个 向 下 选择 的 系 。 相 对 于 未 选择 的 对 陵 而 
言 ， 在 向 上 选择 的 系 中 平均 适合 度 是 79% ， 在 向 下 选择 的 系 中 为 65% 。 

如 果 人 工 选 择 得 以 进行 ， 然 后 在 很 多 变异 由 于 固定 而 丢失 之 前 中 断 ， 那 么 自然 选择 一 
定 倾向 于 使 基因 频率 恢复 到 它们 的 平衡 值 ， 并 月 预计 人 工 选择 的 性 状 平均 值 回复 到 它 的 初 
始 值 。 自 然 选择 抵制 基因 频率 变化 的 这 种 倾向 被 称 为 遗传 的 自动 调节 (Lemer, 1954). 4 
加 权 选 择 差 低 于 未 加 权 的 选择 差 时 ， 实 验 选 择 过 程 中 能 经 常 看 到 它 的 效应 ( 见 例 11.5)。 


主要 组 分 


对 经 常 称 为 生活 史 性 状 的 适合 度 组 分 的 持续 自然 选择 与 对 适合 度 本 身 的 选择 具有 类 侯 
结果 : 加 性 遗传 方差 减少 ， 导 致 低 遗 传 力 ， 并 且 继 续 存 在 的 非 加 性 方差 归 因 于 定向 显 性 ， 
导致 近 交 衰退 。Kearsey 和 Kojima (1967) HEET RI (Drosophila) 的 12 个 性 状 。 适 合 度 
主要 组 分 的 所 有 度量 都 表现 出 上 位 互 作 和 强烈 的 定向 显 性 ， 而 所 有 的 其 他 度量 即 身 体 大 小 
和 刚毛 数 的 度量 都 表现 出 小 的 或 没有 显 性 和 互 作 。 在 用 果 蝇 做 的 另 一 个 实验 中 〈Mackay， 
1985α), ， 获 得 了 存活 力 和 生殖 力 的 适合 度 轮 廊 图 ， 它 们 与 图 20-2 中 的 曲线 (1) 极其 相 
似 。 这 些 性 状 也 表现 出 大 量 的 近 交 衰退 。Roff 和 Moussean (1987) 以 及 Mousseau 和 Roff 
(1987) 已 经 总 结 了 普遍 证 实 适 合 度 组 分 低 遗 传 力 的 广泛 资料 。 

如 有 果 考 虑 加 性 方差 本 身 而 不 是 遗传 力 的 数量 ,那么 出 现 的 适合 度 组 分 图 象 稍 有 点 不 
同 。 一 项 实验 调查 (Houle, 1992) 表明 如 果 方 差 按 比例 调节 到 平均 值 上 ， 即 表达 为 变异 
系数 ， 那 么 适合 度 组 分 比 其 他 性 状 具 有 更 多 的 加 性 方差 。 低 遗传 力 似乎 是 由 大 量 的 非 加 性 
和 环境 方差 而 不 是 由 少量 的 加 性 方差 引起 的 [ 见 Houle (1992) 的 讨论 ] 。 

适合 度 组 分 和 适合 度 本 身 之 间 的 差异 是 最 高 值 的 单独 组 分 没有 最 高 的 适合 度 。 适 合 度 
可 能 作为 一 种 指数 来 考虑 ， 通 过 它 自然 选择 可 同时 选择 所 有 的 主要 组 分 。 于 是 ， 我 们 应 当 
预料 作为 适合 度 主要 组 分 的 性 状 之 间 的 加 性 遗传 相关 是 负 的 ， 其 理由 已 给 出 在 前 一 章 的 未 
尾 。 作 为 一 个 例子 ， 考 察 图 20-1 中 的 出 生 数目 。 在 范围 的 低 端 ,出 生 的 每 一 个 额外 的 仔 
省 几 乎 产生 一 个 达到 成 年 的 额外 后 裔 ， 因 此 总 适合 度 增 加 了 。 但 随 着 出 生 数 目的 增加 ， 由 


于 哺育 能 力 的 限制 它们 的 “质量 ”逐渐 降低 ， 直 到 超过 一 确定 数目 ， 降 低 的 质量 超过 额外 
的 数目 ， 几 乎 没有 几 个 后 裔 存活 到 成 年 。 这 类 负 的 加 性 遗传 相关 ， 有 和 时 称 为 “二 闫 的 基因 
多 效 性 ”， 对 随机 交配 的 果 晶 群体 的 适合 度 组 分 已 经 发 现 了 (Rose 和 Charlesworth, 1981). 
因此 ， 适 合 度 组 分 的 加 性 遗传 方差 可 通过 与 其 他 适合 度 组 分 的 负 遗 传 相 关 来 保持 。 可 是 ， 
在 近 交 系 中 ， 预 计 适 合 度 组 分 之 间 的 遗传 相关 是 正 的 ， 因 为 经 近 交 而 纯 合 的 隐 性 有 害 基因 
很 吕 能 对 一 种 以 上 的 适合 度 组 分 具有 害 影 响 ， 因 此 对 遗传 相关 有 下 的 贡献 。 实 际 上 在 上 面 
引用 的 实验 中 ，Mackay (1985a) 发 现 了 高 的 正 相关 。 

如 果 一 个 平衡 群体 适应 的 环境 变化 了 ， 那 么 基因 频率 的 阵列 不 再 是 最 好 的 。 变 化 了 的 
环境 条 件 更 改 了 适合 度 组 分 的 相对 权重 ， 以 致 于 现在 适合 度 自身 有 了 一 些 加 性 方差 ， 因 而 
对 自然 选择 会 有 反应 。 人 工 选择 的 应 用 可 被 认为 是 以 这 种 方式 改变 了 环境 条 件 ， 更 改 了 联 
合 的 自然 和 人 工 适 合 度 中 的 组 分 权重 。 由 于 医学 和 节育 、 心 理 和 行为 因素 已 大 量 代替 了 生 
理 因 素 作 为 适合 度 决定 因素 的 结果 , 使 得 人 类 群体 适合 度 的 组 分 在 最 近 发 生 了 剧烈 的 变 
化 ， 特 别 是 在 富裕 的 国家 。 


具有 中 间 值 最 优 的 性 状 


在 一 种 纯粹 描述 意义 上 我 们 指出 中 间 值 最 优 适 合 度 轮廓 是 稳定 选择 的 结果 ， 这 只 是 意 
味 着 中 间 表 型 具有 最 高 的 适合 度 。 可 是 ， 一 个 中 间 值 最 优 的 观察 并 不 告诉 我 们 自然 选择 如 
何 对 性 状 或 对 影响 性 状 的 基因 起 作用 。 为 什么 中 间 型 可 能 更 适应 ， 有 若干 不 同 的 理由 
《Robertson，1967) ， 这 会 产生 关于 平衡 群体 中 这 些 性 状 的 遗传 组 成 的 不 同 预测 。 

“真实 ”稳定 选择 ”稳定 选择 的 典型 模型 是 忻 状 值 为 适合 度 的 一 个 直接 原因 。 我 们 将 
这 种 情况 称 为 “真实 ”稳定 选择 ， 上 暗示 着 性 状 值 对 适合 度 的 因果 关系 。 一 个 易 懂 的 对 适合 
度 有 直接 原因 效应 的 性 状 实例 是 对 哺乳 动物 皮毛 隔 热 的 任何 度量 ,不 活动 期 间 贮 存 热量 各 
活动 期 朵 散热 ， 这 种 互相 矛盾 的 需要 以 中 等 程度 的 皮毛 密度 来 保持 均衡 。 中 加 个 体 是 有 利 
的 ， 因 为 性 状 值 最 佳 。 选 择 是 功能 性 的 或 真正 的 稳定 选择 。( 据 说 这 个 例子 是 猜想 的 :如 
果 进 行 实 验 ， 可 能 发 现在 任何 实际 群体 中 对 变异 的 整个 范围 来 说 ， 与 性 状 有 关 的 适合 度 的 
差异 是 相当 小 的 。) Robertson (1967) 表明 真实 的 稳定 选择 不 象 是 普遍 的 ， 因 为 模型 基本 
土 将 生物 体 细 分 成 与 可 想象 得 到 的 性 状 一 样 多 的 分 区 ， 每 一 个 分 区 通过 它 的 平均 表 型 值 作 
为 原因 来 影响 适合 度 。 

真实 的 稳定 选择 有 两 个 主要 效应 。 首 先 ， 不 管 基因 是 否 影响 性 状 的 平均 值 ， 它 有 利于 
变异 性 最 少 的 基因 型 《Cumow，1964)。 (第 19 章 中 基因 型 χ 环境 互 作 的 考察 表明 稳定 选 
择 降 低 环境 敏感 性 ,) 换 句 话说 ， 它 增加 发 育 的 限 向 作用 (canalization) (Waddington, 
1957)。 其 次 ， 它 倾向 于 减少 性 状 的 遗传 方差 ， 它 以 两 种 方式 做 到 这 一 点 (Bulmer，1971， 
1976)。 更 直接 的 开始 最 大 的 效应 是 通过 配子 期 不 平衡 而 产生 的 。 选 择 造 成 单个 基因 型 中 
不 同位 点 上 负 相 关 的 等 位 效应 。 因 此 等 式 [8.10] 中 协 方差 一 项 是 负 的 ， 遗 传 方差 是 下 降 
的 。 就 连锁 的 基因 来 说 ， 选 择 倾 向 于 建立 “平衡 ”的 组 合 ， 其 中 连锁 的 基因 主要 处 于 相 斥 
连锁 ， 这 样 染色 体 作为 一 个 整体 的 效应 被 最 小 化 了 ( 见 Mather，1941; Lewontin, 1964), 
可 是 ， 选 择 必须 很 强烈 ,或 连锁 很 紧密 以 保持 组 合 中 的 基因 明显 地 不 同 于 随机 排列 的 基因 
《 见 Wright，1969，p.92)。 改 变 影响 性 状 平均 值 的 位 点 上 的 基因 频率 是 减少 跟 传 方差 的 第 
二 种 方法 。 只 要 基因 型 在 变异 性 方面 没有 很 大 的 不 同 ， 并 且 只 要 位 点 除了 通过 性 状 不 以 任 
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何其 他 方式 影响 适合 度 ， 那 么 稳定 选择 就 倾向 于 将 基因 频率 改变 到 固定 ， 因 此 减少 遗传 方 
差 (Robertson，1956)。 可 是 ， 基 内 频率 改变 很 慢 ， 除 非 选择 强烈 或 者 基因 有 大 的 效应 。 
因此 真实 稳定 选择 的 结果 是 怒 减 少 环境 方差 又 减少 遗传 方差 。 在 实验 中 这 两 种 效应 已 观察 
到 ; AA, R (Drosophila) MMA EZ 《Cibson 和 Bradley, 1974), 和 赤 拟 谷 盗 〈 Tr- 
bolium) {ΠΊΕ (Kaufman, Enfield 和 Comstock, 1977). 

“ 表 观 ”稳定 选择 ”数量 性 状 的 中 间 值 最 优 产 生 于 影响 性 状 适合 度 组 分 的 基因 多 效 性 
效应 。 例 如 ， 生 殖 力 的 中 间 值 最 优 可 能 由 后 毅 的 生殖 力 和 存活 力 之 间 的 负 相 关 产 生 。 乌 类 
的 窝 卵 数 是 一 个 众所周知 的 中 间 值 最 优 的 例子 ， 可 以 用 这 种 方式 解释 〈Lack，1966)。 窗 
ee FN) 应 该 是 适合 度 的 一 种 主要 组 分 , 但 是 可 被 养育 的 后 代数 目 受到 可 利用 的 食 
物 供给 限制 。 因 为 适合 度 两 种 主要 组 分 幼 仔 数 目 和 质量 之 癌 的 平衡 ， 中 间 的 窒 卵 数 时 敏 养 
育 的 最 大 数目 。 小 鼠 身 体 大 小 的 中 间 值 最 优 可 能 类 似 地 由 适合 度 不 同 组 分 的 相反 相关 引 
起 。 身 体 大 小 与 出 生 数目 呈正 相关 ， 因为 大 的 鼠 具有 较 大 的 帘 产 仔 数 (Falconer, 19655), 
但 与 存活 力 可 能 呈 人 负 相 关 ， 因 为 大 的 鼠 安 静 ， 对 于 扰 不 起 有 反应， 而 小 妃 活 小 ,对 干扰 起 有 
力 的 反应 《MacArthur，1949; Falconer，1953)。 在 自然 条 件 下 ， 人 们 必须 假定 较 大 的 鼠 与 
小 鼠 相 比 将 不 擅长 于 逃避 食肉 动物 。 同 样 地 ， 果 蝇 (Drosophila) 身体 大 小 的 中 间 值 最 优 
是 由 生殖 力 、 发 育 时 间 和 幼虫 存活 力 的 相反 遗传 相关 产生 的 〈Rof，1981) 。 所 有 这 些 例 子 
中 ， 稳 定 选择 是 假设 的 ， 因 为 具有 中 间 值 最 优 的 性 状 不 是 选择 的 直接 日 标 。 

RARI (Drosophila melanogaster) 腹 侧 刚毛 数 为 与 性 状 自身 无 关 的 来 自 基 因 多 效 性 
效应 的 表现 稳定 选择 提供 一 个 清晰 的 实例 (Kearsey 和 Bames，1970)。 在 成 年 果 蝇 胸 的 侧 
面 上 ， 腹 侧 刚 毛 是 小 刚毛 。 研 究 的 群体 是 从 反 忆 选择 的 两 个 品系 的 杂交 中 衍生 的 ;内 性 中 
平均 有 18.5 根 刚毛 ， 变 幅 约 为 10 ~ 43。 稳 定 选 择 的 证 据 给 在 图 20-3 (a) 中 ， 该 图 显示 
了 在 不 拥挤 条 件 下 《〈 实 线 ) 和 拥挤 条 件 下 《虚线 ) 发 育 的 果 蝇 刚毛 数 的 分 布 。 在 拥挤 条 件 
下 ， 对 幼虫 存活 的 自然 选择 襄 强 烈 得 多 ， 可 明显 看 出 它 有 消除 具 和 极端 刚毛 数 果 蝇 的 效应 。 
从 有 不 局 刚毛 数 果 蜗 的 频率 下 降 中 可 以 构建 适合 度 轮廓 图 。 可 是 ， 这 个 轮廓 不 是 适合 度 本 
身 的 ， 而 是 一 个 主要 组 分 即 幼虫 存活 的 。 图 20-3 (b) 显示 了 这 种 轮廓 图 ， 在 平均 刚毛 数 
处 有 适合 度 的 尖 状 峰 。 关 于 这 种 适合 度 轮 廓 的 重要 点 是 在 果 蝇 长 出 任何 刚毛 之 前 ， 引 起 中 
间 值 最 优 的 选择 发 生 在 幼虫 阶段 。 困 此 ， 有 具有 中 间 刚 毛 数 的 果 蝇 其 优良 适合 度 决 不 是 由 性 
状 本 身 引 起 的 ， 而 必定 是 对 刚毛 有 多 效 性 效应 影响 幼虫 存活 的 基因 所 引起 。 稳 定 选择 是 假 
设 的 ， 就 像 以 前 例子 一 样 ， 但 是 在 这 种 情形 下 ， 我 们 不 知道 选择 的 真实 标准 是 什么 ， 也 不 
明白 为 什么 具有 中 加 刚毛 数 的 成 年 个 体 在 幼虫 阶段 是 最 适合 的 。 

不 知道 选择 的 是 适合 度 的 什么 组 分 以 及 观察 的 性 状 与 这 些 组 分 的 相关 如 何 ， 就 不 能 预 
测 表 观 稳定 选择 对 性 状 遗 传 方差 的 影响 。 一 种 可 能 性 如 下 (Robertson，1956)。 影 响 适合 
度 主要 组 分 的 基因 可 能 对 讨论 中 的 性 状 具 有 基因 多 效 性 效应 ， 对 性 状 的 这 些 效应 可 能 或 多 
或 少 是 加 性 的 。 于 是 ， 具 有 性 状 中 间 值 的 个 体 与 极端 个 体 相 比 ， 在 较 多 位 点 上 一 定 是 杂 合 
的 。 如 果 位 点 对 适合 度 具 有 超 显 性 效应 ， 那 么 自然 选择 有 利于 杂 合子 ， 结 果 显 然 有 利于 人 性 
状 的 中 间 个 体 。 以 这 种 方式 起 作用 的 表 观 稳定 选择 的 结果 将 是 性 状 遗 传 变异 的 保持 。 可 
是 ， 在 上 面 描述 的 腹 侧 刚毛 数 的 情形 中 ， 表 观 稳定 选择 不 是 杂 合 子 优势 的 原因 ， 因 为 对 纯 
合 品 系 也 观察 到 相同 的 适合 度 轮廓 (Linney 等 ，1971)。Kimura (1983) 提出 如 果 在 稳定 选 
拌 下 控制 性 状 的 位 点 数 很 大 ， 那 么 在 每 一 个 位 点 上 起 作用 的 选择 一 定 很 小 。 于 是 在 这 些 位 
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点 上 的 等 位 变种 将 很 近 于 选择 中 性 的 ， 即 使 性 状 表 型 被 选择 ， 它 们 的 基因 频率 也 是 由 非 频 
发 突变 和 漂 变 之 间 的 平衡 来 确定 。 这 能 够 解释 表 型 水 平 上 自然 选择 的 优势 与 分 子 水 平 上 中 
性 或 几乎 中 性 等 位 基因 的 优势 之 间 的 矛盾 。 


20 


果 蝇 的 百分数 


σι 





10 15 20 25 30 35 40 45 ©? 15 20 26 30 35 
刚毛 数 刚毛 数 
(a) (δ) 


图 20-3 《cj} 果 蝇 腹 侧 刚毛 数 的 分 布 :连续 直线 ,在 弱 自 然 选 择 下 ;上 呀 线 ,在 强 自然 选择 下 。 
(b) 从 (a) 图 频率 分 布 中 获得 的 适合 度 轮廓 图 。 适 合 度 的 尺度 相对 于 最 适合 的 刚毛 等 级 。 度 
量 的 适合 度 仅 是 从 卵 存活 到 成 虫 的 组 分 ， 不 是 适合 度 的 全 部 (根据 Kearsey 和 Bames，1970 改编 ) 


具有 中 间 值 最 小 适合 度 的 性 状 


歧化 选择 是 稳定 选择 的 对 立 面 ， 选择 不 利于 中 间 个 体 。 虽 然 这 不 经 常 发 生 ， 但 在 自然 
群体 中 已 观察 到 (Endler，1986)。 最 可 能 的 原因 是 存在 某 个 方面 不 同 的 可 选择 的 栖息 地 ， 
这 使 得 一 个 表 型 在 一 种 栖息 地 极端 有 利 ， 另 一 个 在 另 一 种 栖息 地 极端 有 利 。 在 加 拉 骨 总 斯 
群岛 上 的 地 面 汰 类 提供 了 一 个 与 不 同 栖息 地 利用 有 关 的 歧化 选择 的 实例 。 具 有 不 同 旷 形状 
AAV) SERRA RANA DNATA BEAR, RAD MRR See Ἵν᾽ ΡΕ ἀπ“ 
FHA, ΠΣΕ ΤΗ ΠΙΕΙ ΓΕ Αι RSS HAR SAM F ὑπ 
的 鸟 有 下 降 的 适合 度 (Schluter，Price 和 Grant，1985)。 预 期 歧化 选择 同时 增加 遗传 种 环境 
方差 ， 这 些 效应 在 实验 中 观察 到 了 。 例 如 ， 当 应 用 到 果 蝇 幼虫 发 育 时 间 上 时 (Prout, 
1962), 环境 方差 增加 了 ; 当 应 用 到 赤 拟 谷 盗 的 肾 重 上 时 (Halliburton 和 Gall, 1981), ff 
和 环境 方差 都 增加 了 o 


中 性 性 状 


很 多 数量 性 状 的 适合 度 具 有 像 图 20-2 中 曲线 (3) 那样 的 轮廓 ， 能 否 说 这 些 性 状 就 真 
正 是 中 性 的 尚 不 清楚 。 人 类 的 指 状 数 可 能 是 这 样 一 个 例子 。 注 意 ， 说 一 个 性 状 的 适合 度 是 
中 性 的 ， 并 不 意味 着 性 状 没有 功能 ， 面 是 指 性 状 的 精确 值 不 是 适合 度 的 一 个 决定 因素 。 一 
些 性 状 确实 具有 很 广泛 的 最 优 值 ， 超 出 大 多 数 观 察 范围 的 性 状 值 变异 与 适合 度 的 差异 没有 
关联 。 确 定 一 个 性 状 的 变异 是 否 是 中 性 的 一 种 间接 方法 是 进行 “干扰 ”实验 。 一 个 群体 经 
过 几 个 世代 对 性 状 进 行 定向 选择 ;然后 ， 当 平均 值 改 变 到 偏离 其 初始 值 达 某 种 程度 时 ， 终 
正 选 择 ， 随 机 繁育 群体 ， 仅 接受 自然 选择 。 如 果 平 均值 不 回复 到 它 的 初始 值 ， 或 者 只 是 很 
慢 地 回复 到 它 的 初始 值 ， 那 么 可 以 得 出 结论 ， 性 状 是 中 性 的 ， 或 近乎 是 中 性 的 。 严 格 地 
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说 ， 也 应 当 应 用 反 向 选择 ， 以 证 明 平均 值 可 被 恢复 。 果 电 〈 Drosophila) 腹部 和 腹 侧 刚毛 
数 的 干扰 实验 表明 这 些 性 状 可 能 是 很 近 于 中 性 的 《Tatter 和 Robertson，1962)。 这 个 结论 为 
经 验 上 确定 的 染色 体 纯 合子 腹 侧 刚毛 数 的 总 适合 度 轮廓 所 支持 (Spiers，1974; Mackay, 
1985a) 。 男 一 方面 ， 上 而 描述 的 对 腹 侧 刚毛 数 的 表 观 稳定 选择 表明 影响 刚毛 的 基因 确实 
也 影响 适合 度 ， 尽 管 影响 不 经 过 刚毛 数目 。 另 外 ， 自 然 群 体 中 刚毛 数 在 时 间 上 的 和 空间 上 
的 稳定 性 表明 涉及 的 基因 就 适合 度 而 言 不 是 中 性 的 。 刚 毛 是 感觉 句 官 ， 这 些 基 因 的 主 归功 
能 可 能 通过 外 周 神 经 系统 的 发 育 来 影响 适合 度 。 只 有 当 我 们 知道 基因 的 主要 功能 是 什么 的 
时 候 ， 才 可 获得 大 多 数 数 量 性 状 〈 即 不 是 适合 度 主要 组 分 的 性 状 ) 是 如 何 与 通 合 度 相关 联 
的 完整 的 理解 。 


突变 引起 的 变异 来 源 


自然 群体 中 的 自发 突变 产生 新 的 遗传 方差 ， 在 前 面 对 自 然 选 择 如 何 影 响 数量 性 状 的 解 
释 中 这 点 被 忽略 了 。 选 择 降低 方差 ， 突 变 增 加 方差 ， 仪 歧化 选择 除外 。 在 下 面 的 部 分 ,我 
们 将 不 得 不 考虑 选择 和 突变 之 间 的 平衡 能 否 解 释 在 自然 群体 中 发 现 的 遗传 方差 的 数量 。 首 
FG, 我们 必须 措 述 关于 突变 产生 新 变异 的 速度 我 们 知道 些 什 么 。 

突变 方差 

在 一 个 世代 中 由 突变 产生 的 任 一 性 状 的 方差 叫做 突变 方差 、 用 符号 Vy 表示 。 为 了 有 
利于 在 性 状 之 间 和 在 物种 之 间 进行 比较 ，Vy 被 表示 为 性 状 环境 方差 νε 的 -一 个 比例 。 有 两 
种 方法 可 用 来 估计 Vw。 我 们 在 第 12 章 和 第 15 章 看 到 ， 新 突变 对 长 期 选择 反应 以 及 近 交 
系 亚 系 之 间 的 趋 异 有 贡献 。 因 此 ， 通 过 使 一 个 群体 纯 合 ， 并 将 它 分 成 许多 在 全 部 时 间 里 都 
积累 突变 的 重复 亚 系 ， 可 以 估计 Vx。 如 果 对 亚 系 有 关 性 状 进 行 了 选择 ， 那 么 反应 的 速度 
提供 Vy 加 性 组 分 的 一 个 估计 值 。 如 果 没 有 对 亚 系 进行 选择 ，Vy 可 从 它们 之 间 性 状 平均 
值 的 趋 异 中 来 估计 。 两 种 方法 仅 估 计 出 由 中 性 突变 引起 的 新 方差 ， 因 为 有 害 突变 体 被 自然 
选择 淘汰 了 。 采 用 两 种 方法 ， 在 大 的 重复 实验 中 已 获得 了 果 蝇 ( Drosophila) APRA MY 
AUER Vy 的 几 个 佑 计 值 (这 些 实 验 的 一 个 综述 汶 及 早期 研究 ， 见 Keightley, Mackay 和 
Cahallero，1993)。 果 蝇 刚毛 性 状 Vy 的 估计 值 一 致 地 为 10-3 乘 以 环境 方差 γε, BA 
(7 了 应) =10…。 对 果 蝇 生活 史 性 状 〈Houle 5ξ, 1994) 和 酶 活性 (Clark, Wang 和 Hulle- 
berg, 1995) 以 及 小 鼠 身体 大 小 〈Hill，Caballero 和 Keightley, 1994) 都 报道 了 类 似 水 平 的 
突变 方差 。 其 他 物种 中 其 他 性 状 的 平均 突变 方差 也 是 10-3 V,, HAMA 10-4 到 10-2 的 范 
围 (Lynch, 1988). 

如 果 性 状 的 遗传 力 已 知 ， 则 我 们 可 以 回答 下 列 问 题 : 对 突变 来 说 ， 将 花费 多 长 时 间 才 
能 产生 在 自然 群体 中 发 现 的 遗传 方差 ? ΠΠ, FWA (Drosophila) 刚毛 性 状 具 有 大 约 0.5 的 
遗传 力 ， 有 小 的 非 加 性 方差 。 因 此 KV = Ve， 每 世代 Vy = 10:2γο. 因此， 如 果 基 础 群体 没 
有 遗传 方差 ， 对 罕 变 来 说 ， 将 花费 1 000 个 世代 才能 产生 自然 群体 的 遗传 方差 。 

关于 组 成 Vy 的 单个 参数 的 大 小 ,我 们 了 解 的 还 不 多 。 如 果 所 有 位 点 上 的 突变 等 位 基 
因 对 性 状 具 有 相同 的 效应 并 具有 相同 的 突变 率 ， 那 么 Vy = 2nua*， 其 中 n 是 位 点 数目 ， 该 
位 点 的 突变 影响 性 状 ; u 是 每 一 个 位 点 的 突变 率 ; a? 是 突变 等 位 基因 效应 的 方差 (假定 
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在 每 一 个 位 点 上 突变 的 平均 效应 是 0， 因 此 ， 增 加 和 降低 性 状 值 的 突变 经 常 是 均等 的 )。 
ο... FERR D Ap ere a 
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点 上 的 突变 率 (10-5 到 10-8) ， 无 疑 地 要 高 得 多 。 具 有 数量 效应 的 突变 可 能 位 于 影响 表达 
的 时 间 控 制 或 蛋白 质 活性 的 基因 调节 区 域 ， 而 质量 效应 的 突变 很 可 能 位 于 外 显 子 (ex- 
ons) ， 并 影响 基因 产物 的 数量 和 作用 ; 因此 对 数量 效应 的 突变 来 说 ， 其 突变 靶子 的 大 小 可 
能 较 大 。 唯 一 的 直接 证 据 来 自 度量 每 个 人 性状 突变 率 (nw) 的 实验 。Mukai 等 〈1972) 合计 
了 影响 果 蝇 存活 力 ， 即 从 卵 存活 到 成 虫 的 自发 突变 的 起 源 速 率 。 新 突变 在 源 于 一 单个 祖先 
的 复制 的 第 2 号 染色 体 上 积累 了 40 个 世代 ， 通 过 一 个 平衡 器 染色 体 防 止 了 突变 遭受 自然 
选择 和 重组 。 这 些 染 色 体 对 纺 虫 存活 的 纯 合 效应 以 10 个 世代 的 间隔 来 测验 ， 从 中 推断 出 
第 2 号 染色 体 上 突变 的 起 源 速 率 。 有 两 类 突变 基因 : 一 类 突变 基因 在 纯 合 了 了 中 是 致死 的 或 
严重 有 害 的 ， 一 类 是 适度 有 害 的 ， 具 有 的 存活 力 大 约 是 正常 个 体 的 0.6 以 上 。40 个 世代 之 
后 ，24% 的 染色 体 携 带 一 个 或 多 个 致死 因子 ， 起 源 速率 是 每 世代 每 条 染色 体 0.600. AF 
突变 大 约 是 经 常 发 生 的 10 ~ 20 倍 ， 具 有 每 世代 每 条 染色 体 大 约 10% 的 起 源 速率 。 通 过 5/ 
2 按 比例 放大 来 代表 整个 基因 组 , 这 意味 着 一 个 世代 的 突变 之 后 ， 大 约 25% 的 配子 进行 一 
次 新 的 适度 有 害 的 突变 ; B nu = 0.25。 类 似 地 ， 小 鼠 骨 骼 变种 和 玉米 形态 性 状 的 每 性 状 
突变 率 是 每 世代 每 一 个 配子 超过 0.01 [Tureli (1984) 综述 ]。nw 的 这 些 高 值 确实 表明 有 
大 量 的 突变 位 点 影响 数量 性 状 ， 具 有 数量 效应 的 等 位 基因 有 高 的 突变 率 ， 或 者 两 者 都 存 
在 。 注 意 ， 由 于 每 个 基因 组 位 点 数 日 对 n 所 设 定 的 上 限 ， 每 个 性 状 大 的 n 暗示 着 新 突变 
对 多 个 性 状 具有 广泛 的 基因 多 效 性 效应 。 

影响 数量 性 状 的 新 突变 的 纯 合 (a). 218 (4) 以 及 基因 多 效 件 效应 的 信息 主要 来 自 
研究 影响 果 蝇 (Drosophila) 存活 力 和 刚毛 数 的 自发 和 诱导 突变 。 正 如 上 面 提 到 的 ， 影 响 
存活 力 的 突变 其 纯 合 效应 从 致死 变化 到 准 正 常 。 平 均 而 言 ， 杂 合 存 活力 的 效应 对 两 类 突变 
是 相似 的 ， 近 似 为 0.02， 但 是 ,在 显 性 度 和 效应 的 严重 性 之 间 存 在 一 种 相反 的 关系 ， 臻 
死 突变 几乎 完全 是 隐 性 的 ， 适 度 有 害 突 变 大 致 是 如 性 的 《Crow 和 Simmons，1983)。 在 Ca- 
ballero 和 Keightley (1994) 综述 中 以 及 Mackay, Lyman 和 Jackson (1992) 用 P 因子 进行 的 
插入 突变 等 其 他 实验 中 ， 发 现 了 对 刚毛 件 状 的 类 似 影响 (PAS RAB (Drosophila 
melanogaster) 的 转 座 (位 ) 因子 ， 它 们 引起 易 位 后 它们 插入 的 基因 发 生 突 变 ]。 从 这 些 实 
验 中 获得 的 结论 如 下 : (1) 大 多 数 突变 对 刚毛 数 有 很 小 的 效应 ， 但 具有 巨大 效应 的 少量 突 
变 也 出 现 了 。 罕 变 效应 的 分 布 呈 瘦 峰 状 ， 米 自 新 突变 的 方差 增加 其 大 部 分 是 由 巨大 效应 的 
那些 突变 引起 的 。(i 影响 刚毛 数 的 新 突变 的 显 人 性 度 存 在 着 变异 ， 巨 大 效应 的 突变 具有 
倾向 于 隐 人 性 的 一 种 趋势 。 (iii) 对 刚毛 数 具 有 巨大 纯 合 效应 的 突变 还 降低 纯 合 的 存活 力 。 
对 P 因子 插入 突变 ， 在 刚毛 数 和 存活 力 上 效应 的 绝对 值 相关 对 腹部 和 上 腹 侧 刚 毛 数 都 大 约 
为 0.4。 


遗传 变异 的 保持 


自然 选择 倾向 于 降低 数量 性 状 的 遗传 变异 ， 有 限 群 体 中 的 随机 漂 变 也 是 这 样 ， 然 而 ， 
在 实 上 帕 中 我 们 观察 到 自然 群体 中 所 有 性 状 都 仍 有 遗传 变异 。 自 发 突变 能 够 抵制 这 些 侦 向 并 
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足以 保持 观察 到 的 遗传 变异 水 平 吗 ? 或 者 我 们 必须 求助 于 其 他 的 平衡 力量 来 对 诸如 适合 度 
的 基因 型 x 环境 互 作 作出 解释 吗 ? 这 个 问题 在 理论 上 已 有 相当 广泛 地 阐述 ( 见 Bulmer, 
1989 以 及 Barton 和 Turelli, 1989 的 综述 )。 淮 确 的 答案 取决 于 (i) 适合 度 轮 廊 的 形状 和 选 
择 强度 ，(ii) ARAB ACD, Gi 突变 方差 ,这 又 取决 于 位 点 数目 、 突 变 效应 的 分 布 、 
每 一 个 位 点 的 突变 率 。 我 们 已 经 看 到 ， 很 多 参数 的 值 是 未 知 的 ， 或 仅仅 很 粗略 地 知道 。 数 
量变 异 保持 的 理论 模型 必须 与 生前 已 知 的 这 些 安 量 的 观察 值 相 一 致 。 用 简单 的 模型 难于 满 
足 这 种 要 求 , 但 提出 的 问题 指明 了 将 来 经 验 和 理论 研究 的 方向 。 

中 性 突变 和 随机 漂 变 之 间 的 平衡 

在 第 15 章 我 们 看 到 ， 当 新 突变 方差 被 随机 漂 变 造成 的 损失 所 抵消 时 ， 那 么 在 有 效 大 
小 为 N, 的 群体 中 现存 的 遗传 方差 是 Vc 22N Vys RUDEE Ny + Ve, BERE JHE: 
2NeVy 
= 2N Vy + Ve 
这 是 广义 遗传 力 ， 因 为 Vy 包括 所 有 的 遗传 方差 ， 不 仅仅 是 加 性 的 。 如 果 我 们 代入 Vy = 
10 习 Vs ， 则 遗传 力 变 为 ; 





h? 


ia 0.002 N, 
1+0.002N, 
对 不 同 群 体 大 小 ， 这 个 算式 给 出 下 列 的 值 ; 
N, =100 1 000 10 000 
h? =0.17 0.67 0.95 


( 见 Lynch 和 HU，1986)。 因 此 ， 除 很 小 的 群体 之 外 ,在 没有 选择 的 情况 下 ， 突 变 能 够 保 
持 大 量 的 遗传 变异 。 一 些 性 状 诸如 入 类 指 峭 数 〈 见 第 10 章 ) 的 很 高 遗传 力 表明 在 对 影响 
它们 的 基因 没有 选择 时 ， 它 们 受 控 于 中 性 突变 。 另 一 方面 ， 大 多 数 性 状 的 遗传 力 比 道 过 中 
性 模型 预测 的 值 要 低 得 多 ， 我 们 必须 得 出 结论 : 对 于 大 多 数 性 状 ， 在 降低 遗传 方差 方面 选 
择 也 起 部 分 作用 。 


突变 一 选择 平衡 


在 第 2 章 和 第 4 章 中 我 们 讨论 了 保持 多 态 性 的 机 制 。 现 在 我 们 必须 将 这 种 讨论 扩展 到 
其 变异 是 由 多 态 位 点 引起 的 数量 性 状 。 为 此 ， 我 们 必须 考虑 突变 方差 和 选择 强度 的 观察 
值 ， 弄 清楚 这 两 种 力量 的 平衡 是 否 能 解释 观察 到 的 遗传 方差 水 平 。 

适合 度 性 状 对 于 作为 适合 度 主 要 组 分 的 性 状 ， 在 自然 群体 中 观察 到 的 遗传 此 异 水 平 
与 从 突变 和 自然 选择 之 间 平 衡 中 预测 的 变异 是 一 致 的 。 影 响 这 些 性 状 的 大 多 数 突变 等 位 基 
因 是 有 害 的 ， 并 且 选 择 是 单 向 的 一 一 不 利于 突变 体 。 可 以 证 明 ， 新 的 有 害 突变 的 输入 和 不 
利于 它们 的 定向 选择 之 间 平 衡 时 预期 的 遗传 方差 近似 为 Vc = Vyss, EP s 是 不 利于 杂 合 
突变 体 的 选择 系数 (Barton, 1990), XTE (Drosophila) 卵 到 成 虫 存活 力 的 实验 已 经 估 
Hib Ve =1x 10-2, Vy=1.3x 107+, 以 及 s=0.02 (Mukai 等 ，1972; Mukai (1979) 的 综 
述 j。 因 此 预期 的 平衡 遗传 方差 近似 为 0.65 x 10-2， 这 与 观察 值 有 着 良好 的 一 致 性 。 

“真实 ”稳定 选择 ”对 于 处 于 真实 稳定 选择 之 下 的 性 状 ， 当 突变 不 是 绝对 有 害 时 ， 则 
情况 更 复杂 。 有 两 种 主要 模型 ， 关 于 它们 仅 能 给 出 要 点 。 第 一 种 模型 《Lande，1975) 假 
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没 在 ”个 位 点 的 每 一 个 位 点 上 存在 无 数 个 可 能 的 等 人 基因 ， 并 且 对 于 每 一 个 位 点 ， 在 平 
衡 群体 中 分 离 等 位 基因 的 效应 和 突变 等 位 基因 的 效应 都 是 正 态 分 布 的 。 由 这 种 模型 预测 的 
平衡 方差 是 : 
Ve =y (2nVyVs) [20.10] 
其 中 、Vy 是 突变 方差 ，Vs 是 上 面 解释 的 稳定 选择 强度 。 只 有 相对 于 每 一 个 位 点 上 现 有 的 
等 位 基因 变异 的 突变 等 位 基因 效应 方差 很 小 ， 关 于 平衡 时 正 态 分 布 的 等 位 基因 效应 的 假设 
才 是 合理 的 近似 。 这 种 要 求 意 昧 着 只 有 当 突 变 等 位 基因 的 效应 都 小 ， 因 而 稳定 选择 弱 时 以 
及 当 每 个 位 点 的 突变 率 很 高 时 ， 寞 型 才 是 有 效 的 Turelli，1984)。 为 了 和 弄 清楚 这 种 模型 是 
否 能 解释 观察 到 的 遗传 方差 水 平 ， 我 们 考察 经 受 稳定 选择 的 性 状 的 高 达 0.5 的 遗传 力 并 回 
管 是 否 与 μ᾽ =0.5 相 一 致 。 我 们 取 观 察 值 Wr = 10 Ve, XEFE Vs = 100V,, BARK 
NAS KARE BEAN, FI Ve =v (2πχ10:2κ 100) γκο H A? =0.5 Rf, Ve = 
Ve， 这 给 出 x =5。 这 意味 着 上 只 有 5 个 突变 的 同等 位 点 对 于 产生 观察 到 的 遗传 变异 数量 是 
必要 的 ， 这 似乎 是 合理 的 。 可 是 ， 如 果 只 有 几 个 位 点 ， 那 么 每 个 位 点 的 突变 率 必须 很 高 才 
会 产生 观察 到 的 突变 方差 ， 或 等 位 基因 效应 必须 巨大 ， 这 将 与 模型 不 一 致 ， 因 为 等 位 基因 
效应 的 分 布 不 再 是 正 态 的 。 因 此 模型 似乎 不 能 解释 观察 到 的 遗传 方差 的 数量 。 
第 二 种 模型 《Tureli，1984) 也 假设 新 突变 的 效应 是 正 态 分 布 的 ， 但 是 突变 效应 与 影 
响 性 状 的 每 一 个 位 点 上 的 现 有 等 位 基因 变异 相 比 要 大 ; 每 个 位 点 的 突变 率 比 10- 要 低 得 
多 ; 选择 强度 Vs 在 观察 到 的 100Vs 到 10 Vs 的 范围 内 。 于 是 平衡 遗传 方差 是 : 
Ve = 4nuVs [20.11] 
在 这 些 条 件 下 ， 平 衡 时 等 位 基因 效应 的 分 布 呈 高 度 瘦 峰 状 ， 大 部 分 方差 由 具 巨 大 效应 的 稀 
有 等 位 基因 来 贡献 。 为 了 评价 这 种 模型 ， 我 们 假设 内 = 10Vs 的 强烈 选择 ， 我 们 找 出 当 h? 
=0.5 时 ， 乘 积 nu 的 预测 值 是 多 少 。 这 样 Ve = 4Οπιγε, nu =2,5 x 10-?。 为 了 保持 可 估计 
的 遗传 力 ， 要么 n EA u 必须 很 大 。 如 果 我 们 取 n = 100 作为 合理 的 位 点 数 ， 那 么 每 个 位 
点 的 突变 率 必须 为 2.5 x 10-*， 这 比 认为 是 合理 的 突变 罕 至 少 要 高 出 一 个 数量 级 的 大 小 。 
如 果 我 们 取 w = 10:35, 10 倍 的 可 接受 的 主要 突变 体 突变 率 ， 那 么 n 必须 为 2 500, 这 显然 是 
一 个 不 合理 的 巨大 的 位 点 数目 。 如 果 n 很 大 ， 那 么 一 定 存 在 着 普遍 的 基因 多 效 性 。 如 果 
一 个 突变 等 位 基因 对 一 个 性 状 具有 巨大 的 效应 ， 而 对 很 多 其 他 性 状 具 有 较 小 的 基因 多 效 性 
效应 ， 那 么 位 点 上 保持 的 方差 将 由 对 等 位 基因 具有 户 大 效应 的 性 状 所 做 的 选择 控制 ， 因 此 
位 点 对 等 位 基因 效应 很 小 的 其 他 性 状 的 遗传 变异 的 贡献 将 比 预 测 的 要 小 得 多 《Turelli， 
1985)ο 
正如 上 面 提 到 的 ， 真 实 稳定 选择 的 概念 要 求 选 择 设 想 生 物体 被 细 分 成 与 可 想象 的 性 状 
一 样 多 的 分 区 ， 每 一 个 分 区 在 原因 上 影响 适合 度 。 简 单 的 遗传 负荷 论据 表明 ， 具 有 单个 性 
状 观察 到 的 数值 大 小 的 真实 稳定 选择 不 能 独立 地 很 对 多 性 状 产生 作用 (Robertson, 1967; 
Barton，1990)。 真 实 稳定 选择 还 意 昧 着 新 突变 的 一 个 显著 的 部 分 将 是 有 益 的 ， 新 帘 变 对 适 
合 度 的 影响 取决 于 它 发 生 的 遗传 背景 。 关 于 方差 普遍 可 接受 的 观点 是 ， 大 多 数 突变 是 绝对 
有 害 的 或 充其量 是 近乎 中 性 的 《Kondrashoy 和 Turelli, 1992)。 通 过 这 种 直接 机 制 来 保持 数 
量 性 状 观察 到 的 遗传 变异 的 水 平 似乎 是 不 大 可 能 的 。 
“ 表 观 ”稳定 选择 ”如 果 突 变 对 适合 度 有 有 害 的 基因 多 效 性 效应 ， 那 么 稳定 选择 的 表 
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观 会 出 现 ， 因 为 具有 极端 表 型 的 个 体 是 较 不 适应 的 ， 如 果 它 们 有 更 多 的 有 害 突变 (Barton， 
1990) 或 者 如 果 对 性 状 有 巨大 效应 的 突变 对 适合 度 也 有 巨大 的 效应 (Keightley 和 Hill, 
1990) 。 数 量 遗 传 变异 可 通过 突变 与 不 利于 新 突变 适合 度 的 有 害 基因 多 效 性 效应 的 定向 选 
择 之 间 的 平衡 来 保持 ， 这 一 思想 是 吸引 人 的 ， 因 为 它 考虑 了 观察 到 的 突变 特性 。 可 是 ,用 
简单 的 基因 多 效 性 模型 来 同时 解释 观察 到 的 分 离 变异 的 水 平和 自然 选择 的 强度 仍然 是 困难 
的 。 例如， 给 定 具 有 杂 合 适合 度 为 1 -s 的 同等 有 害 突 变 ， 以 太 相 关于 突变 的 强烈 选择 ， 
则 平衡 遗传 方差 是 Ve = Vw/s， 表 观 稳 定 选择 强度 近似 为 * = Vy/Ve (Barton, 1990), Al 
此 , 如 果 Vy/Ve=s~ 1072, WR AH 0.5 和 强烈 的 稳定 选择 (s =0.02) 是 可 能 的 。 
Vx/ Vs 的 估计 值 要 比 不 利于 新 突变 杂 合 效应 的 平均 选择 的 估计 值 低 一 个 数量 级 。 因 此 ， 
通过 假定 影响 数量 性 状 的 突变 是 近 中 性 的 〈s = 10-?)， 借 助 这 种 模型 ， 人 们 能 够 解释 高 水 
平 的 分 离 变 异 ， 但 这 又 不 能 解释 观察 到 的 稳定 选择 的 强度 。 

如 果 影 响 性 状 的 突变 是 有 害 的 ， 则 获得 的 突变 方差 的 估计 值 是 向 下 偏 们 的 ; 这 种 偏差 
是 否 多 达 一 个 数量 级 的 大 小 取决 于 突变 对 性 状 和 对 适合 度 效 应 的 联合 分 布 。 对 于 保持 具有 
中 间 值 最 优 的 性 状 的 遗传 方差 ， 突 变 一 选择 平衡 模型 有 效 性 的 进一步 评估 将 取决 于 这 种 分 
布 以 及 引起 数量 变异 位 点 上 的 突变 率 的 更 准确 的 经 验 测 定 。 如 朵 新 突变 的 频率 和 效应 的 实 
验 值 不 是 所 要 求 的 大 小 ， 那 么 必须 探索 可 供 选 择 的 解释 。 例 如 ， 可 能 的 说 法 是 ， 影 响 数 量 
性 状 的 突变 效应 在 不 同 的 环境 中 有 可 能 不 同 。 如 果 这 样 ， 时 间 和 空间 的 环境 变异 能 够 保持 
遗传 变异 ， 央 为 平均 而 言 杂 合子 将 比 纯 合 子 更 具有 适应 性 (Barton 和 Turelli，1989)。 


习 题 

20.1 38 11.2 与 达尔 文 省 科 的 一 个 物种 进化 变化 有 关 ， 该 物种 遵循 关于 嵘 深 的 选 
择 生 存 。 根 据 这 个 假设 ， 即 “选择 生存 的 原因 是 嵌 深 本 身 ， 不 是 与 它 相关 的 某 一 个 其 他 性 
R”, MRaA’S [11.2] 可 预测 这 种 自然 选择 的 反应 。 证 明 如 果 : 


rp hgp’ 
预测 将 是 有 效 的 。 其 中 YERR, WRERE, AKER ARLI. 
[解答 序号 : 2] 
20.1 ”从 下 面 有 关 明尼苏达 白 种 人 一 个 样本 的 数据 中 可 以 获得 自然 选择 对 智商 得 分 影 
响 的 大 致 概念 。 数 据 涉 及 到 个 体 的 特 商 得 分 以 及 这 些 个 体 完 整 家 族 的 大 小 ， 即 他 们 的 孩子 
数目 。 必 须 假 定 家 族 大 小 是 适合 度 的 一 种 充分 的 度量 。 平 均值 、 标 准 差 和 遗传 力 是 





平均 值 PES HEA 
智商 得 分 103 15.4 0.6 
家 族 大 小 3.4 2.3 0.1 -0.2 


家 族 大 小 的 遗传 力 没有 可 靠 地 估计 ， 但 可 能 在 标明 的 范围 内 。 两 个 性 状 之 间 的 相关 是 
+0.11。 必 须 假 定 遗 传 相关 与 表 型 相关 没有 差异 。 以 这 些 数 据 和 假设 为 基础 ， 预 测 每 个 世 
代 智 商 得 分 的 变化 是 多 少 ? 这 个 群体 中 有 关 智 商 得 分 表 观 的 ， 即 相关 的 选择 差 是 多 少 ? 


re 
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数据 来 自 Waller, J.H. (1971) Social Biol., 18, 122 ~ 136。 
[解答 序号 : 65] 
20.3 ”为 下 面 人 的 出 生 重 数据 作 一 个 像 图 20-2 那样 的 “适合 度 轮廓 ”图 。 分 析 了 
1974 年 在 意大利 出 生 的 所 有 要 儿 的 纪录 。 这 里 的 数据 涉及 正常 妊娠 9 个 月 之 后 出 生 的 男 
A, 共有 413 572 个 男 对 。 对 出 生 重 进行 分 组 ， 并 给 出 了 它们 的 中 点 。 平 均 出 生 重 是 
3.46kg， 标 准 差 是 0.51kg。 对 每 一 个 出 生 重 组 ， 给 出 了 头 4 周 每 千 人 的 死亡 率 ， 包 括 死 
产 。 为 作 适 合 度 轮廓 图 起 见 ， 必 须 假定 存活 到 4 向 龄 等 价 于 适合 度 。 





出 生 重 (kg) FAK (% ) 每 千 人 死亡 数 
1.3 0.13 612 
1.8 0.35 333 
2.3 2.13 94 
2.8 15.95 27 
3.3 40.32 15 
3.8 30.73 11 
4.3 8.54 12 
4.8 1.56 25 
5.55 0.30 69 


数据 来 自 Terrenato, L. 等 (1981) Ann. Ηωπι. Genet., 45, 55-63, ἯΙ Ulizzi, L. 等 ， 
(1981) Ann. Hin. Genet., 45, 207 ~ 212. 


[解答 序号 : 139] 
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在 前 面 各 章 中 找 述 数量 变异 的 遗传 基础 不 得 已 地 只 考虑 了 引起 变异 的 所 有 基因 的 总 效 
应 。 一 个 完整 的 描述 需要 和 逐个 地 考虑 基因 的 特性 即 它们 的 基因 频率 以 及 它们 对 有 益 性 状 影 
响 的 大 小 。 不 能 采用 经 典 的 孟 德尔 遗传 学 方法 来 逐个 研究 基因 ， 内 为 它们 的 效应 丢失 在 所 
有 其 他 背景 变异 的 统计 “模糊 ”中 。 在 对 基因 的 单个 特性 缺乏 了 解 的 情况 下 ， 理 论 研究 工 
作 不 得 不 作出 一 些 不 切实 际 的 假设 ， 例 如 ， 所 有 位 点 上 的 基因 频率 到 处 是 相同 的 ， 基 因 的 
效应 和 显 性 关系 也 大 约 是 相同 的 ， 并 卫 在 某 些 范围 内 存在 无 数 多 个 影响 性 状 的 基因 。 可 
E. 最 近 已 有 方法 变 得 可 用 于 研究 单个 基因 ; 这 些 基因 被 称 为 数量 性 状 位 点 或 QTIL 
(Quantitative Trait Loci) 。 这 一 章 将 说 明 识别 QTL 以 及 估计 它们 对 数量 性 状 影响 的 方法 。 而 
用， 我 们 将 看 到 ， 作 为 一 个 ΟΠ. 被 识别 的 是 影响 性 状 的 染色 体 的 一 个 片段 , 不 必 是 一 单 
个 位 点 。 

识别 单个 基因 能 带 米 一 些 有 用 的 应 用 。 首 先 ， 它 能 够 改进 选择 性 育种 的 功效 ,特别 是 
对 低 遗 传 力 或 只 能 在 一 个 性 别 中 上 度量 的 性 状 ( 见 Soller 和 Beckmann, 1988; Lande 和 
Thompson，1990)。 其 次 ， 转 基因 技术 可 以 应 用 于 数量 性 状 。 第 三 , 在 医学 上 ， 引 起 共同 多 
因子 疾病 例如 心脏 病 或 糖尿 病 倾 向 的 等 位 基因 识别 可 以 导致 预防 方法 的 改进 。 第 四 ， 当 基 
因 的 数目 和 特性 已 知 时 ,数量 遗传 学 理论 将 变 得 更 切合 实际 ， 进 而 将 提高 我 们 对 进化 的 
理解 。 


主 效 基因 


凭借 对 一 些 等 位 基因 的 偶然 发 现 ， 这 些 等 位 基因 对 性 状 的 效应 大 到 足以 靠 它们 的 单个 
分 离 可 以 识别 的 程度 ， 而 意外 地 识别 出 许多 影响 数量 性 状 的 位 点 。 这 包括 ， 如 在 果 蝇 
(Drosophila )、 小 鼠 和 玉米 中 经 自发 或 诱发 突变 而 产生 的 经 典 遗 传 学 的 主要 的 形态 突变 。 
已 在 选择 品系 中 发 现 某 些 效应 巨大 的 基因 是 分 离 的 。 这 些 实例 有 ,粗糙 的 〈scabmus) 、 截 
E (bobbed) FUE H (scute) 刚毛 位 点 的 等 位 基因 ， 它 们 是 在 选择 刚毛 数 的 果 蝇 
( Drosophila) 品系 中 发 现 的 ( 见 Mackay, 1989 的 综述 ); 侏儒 位 点 上 的 等 位 基因 (87.1), 
即 肥胖 和 做 化 等 位 基因 ， 它 们 是 在 对 小 鼠 体重 做 选择 的 品系 中 发 现 的 〔 见 Roberts ἘΠ 
Smith, 1982 的 综述 ) 以 及 一 个 he 基因 ， 它 可 以 引起 经 增 重 选择 的 小 鼠 品 系 在 断奶 后 快速 
增 重 ( 见 Bradford 和 Famula，1984)。 表 21-1 列 出 家 畜 中 对 商用 性 状 有 主 效应 的 等 位 基因 
实例 。 许 多 情况 下 在 中 选 品系 中 可 能 因 突 变 重新 产生 效应 巨大 的 等 位 基因 (第 12 章 )。 这 
样 的 主 效 等 位 基因 ， 在 未 选择 群体 中 频率 很 低 ， 并 且 对 数量 性 状 的 分 离 没 有 贡献 。 这 几 平 
一 定 可 归 因 子 它们 对 适合 度 的 有 害 的 多 效 性 副作用 。 纯 合 截 毛 (bobbed) 338 KHERI 
( Drosophila) 很 少 能 存活 ， 并 且 比 野生 型 有 更 长 的 发 育 时 间 (Lindsley 和 Zimm, 1992); 当 
小 鼠 的 斤 化 、 肥 胖 和 高 速生 长 基因 纯 合 时 ， 小 也 或 不 育 或 生殖 力 降 低 (Roberts 和 Smith, 
1982; Bradford 和 Famula, 1984); 猪 的 氟 烷 (halothane) 基因 和 和 牛 的 双 肌 (double muscling) 
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基因 降低 生存 力 利生 殖 力 (Hanset，1982; Webb 等 ，1982)。 


表 21-1 影响 数量 性 状 的 主 效 基因 


物种 性 状 WA SEXA 
8 身体 大 小 矮小 Merat 和 Ricard (1974) 
ΒΑ, Tee 气 烷 敏感 Ὃ ο ου 
+ SE MUR Ἐπ ο... (1985α, b) 


如 果 存 在 对 数量 性 状 有 巨大 效应 的 等 位 基因 ， 那 么 确定 是 否 自然 群体 中 有 另外 的 效应 
巨大 但 对 适合 度 效 应 无 害 的 等 位 基因 在 分 离 ， 或 者 对 选择 反应 有 贡献 ， 是 有 相当 意义 的 。 
注意 的 是 ， 这 个 意义 上 的 “巨大 ”并 不 一 定 意味 着 是 按 描述 为 典型 惫 德尔 突变 所 需 的 超过 
群体 平均 值 3 个 标准 差 的 效应 ， 在 这 个 范围 内 ，0.5~ 1.0 op 的 效应 便 是 “巨大 ”。 例如， 
在 频率 p = 9 =0.5， 有 一 个 表 型 标准 差 (2a = 1.0 op) 的 标准 化 效应 时 ， 归 因 于 一 个 严格 
的 加 性 等 位 基因 的 加 性 遗传 方差 ， 是 表 型 总 方差 的 12.5% (FA [8.5])。 但是， 因为 其 
他 位 点 上 变异 的 混杂 效应 ， 使 得 分 离 群体 中 有 这 种 效应 的 一 个 等 位 基因 将 不 很 明显 


检测 方法 
有 几 种 发 现 影 响 数量 性 状 主 效 基 因 的 方法 ; 这 里 仅 概括 地 介绍 如 下 。 


(1) 多 峰 分 布 ”如 果 相 对 于 背景 遗传 的 和 环境 的 变异 一 个 基因 具有 足够 大 的 效应 GE 


过 大 约 3 Gp)， 那 么 它 将 在 分 离 群体 中 产生 一 种 多 项 分 布 。 寻 找 多 峰 (multimodality) 的 最 
好 方法 是 在 两 个 异化 品系 之 闻 杂 交 衍 生 的 世代 中 。 如 果 等 位 基因 是 部 分 显 性 的 ， 则 Ε) 中 
的 分 布 将 是 三 峰 的 ， 与 更 隐 性 的 品系 杂交 时 ， 其 分 布 是 双 峰 的 ; Fi 将 显示 这 是 哪 一 个 
师 系 。 

(2) 有 选择 的 回 交 ”这 是 一 种 通过 降低 背景 遗传 变异 使 回 交 杂种 中 双 峰 分 布 更 清晰 的 
一 种 方法 。 它 是 采用 的 最 早 的 方法 之 一 ， 是 由 Wright (1952) 提出 的 。 通 过 选择 (或 近 
2Σ) 产生 的 两 个 异化 品系 杂交 ， 并 与 更 隐 性 的 品系 进行 重复 回 交 。 在 每 一 个 世代 中 ， 对 更 
显 性 表 型 的 个 体 进行 选择 ; 即 ， 如 果 是 与 低 上 品系 回 交 ， 则 对 高 的 天 型 进行 选择 。 在 选择 方 
启 上 选择 保持 有 巨大 效应 的 任何 等 位 基因 分 离 。 它 的 效应 通过 来 自 低 品 系 的 等 位 基因 的 杂 
合子 对 纯 合 子 的 双 峰 分 布 来 检测 。 同 时 ， 在 回 交 的 每 一 世代 中 来 自 高 品系 的 其 他 有 小 效应 
的 基因 频率 都 减 半 ( 表 $-2)， 因 此 背景 遗传 变异 降低 了 上 ， 使 得 双 峰 分 布 更 清晰 。 这 种 方 
法 就 是 在 Booroola 美 利 奴 绵 羊 培育 过 程 中 采用 的 方法 ,虽然 是 无 意 的 ， 在 此 过 程 中 有 巨大 
多 产 性 效应 的 等 位 基因 下 ( 表 21-1) 分 离 出 来 了 (Piper 和 Bindon, 1988), 

(3) FERDA 一 个 基因 ， 它 的 效应 不 足以 引起 多 峰 分 布 ， 但 仍然 可 以 引起 可 检测 
的 偏离 正 态 性 的 离 差 。 如 果 基 因 的 频率 是 中 等 的 ， 则 分 布 将 是 扁 形 峰 状 的 〈 比 正 态 更 扁 
平 ); 如 果 它 是 极端 的 (接近 0 或 1)， 则 分 布 将 是 偏 斜 的 和 细 长 峰 状 的 〔 比 正 态 更 尖 )。 
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(4) 方差 的 异 质 性 ”如 果 主 效 基因 是 分 离 的 ， 则 家 系 内 方差 将 是 异 质 性 的 ， 因 为 主 效 
基因 在 一 些 家 系 中 分 离 ， 但 在 其 他 家 系 中 不 分 离 。 可 是 ， 这 种 和 上 一 种 方法 几乎 没有 检测 
能 力 ， 因 为 检测 与 正 态 的 高 差 或 者 检测 同胞 方差 的 异 质 性 需要 很 大 的 样本 ; 并 且 也 会 受到 
非 分 离 的 主 效 基因 内 索引 起 的 偏离 正 态 性 或 家 系 内 方差 异 质 性 问题 的 困扰 (Hill 和 Knott 
(1990) 综述 ;Mayo，1989]。Hammond 和 James (1970) 采用 这 些 方 法 中 的 一 些 方法 来 检测 
分 离 群体 中 影响 果 归 腹部 刚毛 数 的 主 效 基因 ， 得 出 它们 是 无 效 的 结论 ， 特 别 是 如 果 性 状 的 
遗传 力 低 时 。 

(5) 亲子 相似 性 ”Karlin，Carmelli 和 Williams (1979) 以 及 Karlin, Williams 和 Cannelli 
(1981) 提 沿 一 组 不 同 的 测验 ， 集 合 起 来 称 为 “结构 表现 资料 分 析 ” (stmctured exploratory 
data analysis)。 这 种 方法 是 以 直 沉 显著 原理 (intuitively obvious principle) 为 基础 ， 对 于 多 基 
因 遗 传 和 没有 主 效 基因 而 言 ， 后 裔 的 平均 值 更 密切 地 相似 于 中 杂 值 而 不 是 单个 亲本 值 ， 而 
如 果 主 效 基因 是 分 离 的 ， 则 相反 的 情形 是 真实 的 。 这 些 测验 中 的 .种 ,“ 主 效 基 因 指 数 应 ” 
用 于 已 知 群体 内 he 基因 分 离 的 小 鼠 家 系 中 ， 这 种 测验 成 功 地 检测 出 主 效 基 因 (Famula, 
1986)。 可 是 ， 这 些 测验 对 分 布 的 非 正 态 性 敏感 ， 能 导致 错误 的 结论 《Mayo，Eeker 和 Nu- 
gobo, 1983; Kammerer, MacCluer 和 Bridges, 1984), 

(6) 2&4 847 (complex segregation analysis) ”检测 影响 数量 变异 主 效 基因 的 最 有 
力 方法 是 复合 分 离 分 析 (Morton 和 MacLean，1974， 由 Hill 和 Knott 评述 ，1990) ， 是 专 为 人 
类 的 双亲 和 全 同胞 系谱 而 提出 的 。 复 合 分 离 分 析 检 测 一 个 性 状 的 遗传 是 用 单个 主 效 基因 的 
分 离 来 解释 最 好 呢 ， 还 是 用 严格 的 多 基因 遗传 或 者 是 用 主 效 基因 加 上 微 效 多 位 点 来 解释 最 
好 。 制 定 出 一 个 完全 混合 的 模型 ， 它 包括 : 等 位 基因 频率 和 单 主 效 基因 位 点 的 加 性 及 显 性 
效应 ， 源 于 多 重 多 基因 因子 的 加 性 遗传 效应 ， 共 同 的 环境 效应 和 随机 的 环境 效应 。 对 一 系 
列 格外 复杂 的 假设 ; 纯 环 境 模型 、 单 基因 模型 、 多 基因 模型 和 完全 模型 求 参 数 的 最 大 似 然 
佑 值 (maximum likelihood estimates)。 每 个 假设 的 显著 性 都 通过 比较 数据 的 似 然 率 来 检验 ， 
即 用 似 然 比 率 检验 (likelihood ratio test) 法 对 得 出 的 模型 参数 的 最 大 似 然 估 值 与 依 假 定 最 
EPRE (其 检验 参数 为 零 时 ) 计算 的 似 然 估 值 作 比 较 。 似 然 函数 很 复杂 ， 它 的 求 值 需要 
使 用 计算 机 ， 但 方法 通常 能 扩展 至 更 为 复杂 的 遗传 假设 中 ,包括 基因 多 效 性 和 与 己 知 标记 
的 连锁 。 复 合 分 离 分 析 已 用 于 许多 已 知 的 人 类 疾病 和 疾病 危险 因子 的 遗传 分 析 ， 在 所 有 情 
况 中 都 有 时 著 的 多 基因 组 分 ， 并 且 在 某 些 情况 下 表明 额外 存在 主 效 基 因 效 应 〈Sing 等 评 
述 ，1988)。 

通过 上 面 任 何 一 种 方法 可 推断 影响 数量 人 性状 的 主 效 基因 存在 ， 但 仍然 不 能 告诉 我 们 这 
些 基 因 是 什么 ， 对 变异 的 多 基因 组 分 有 贡献 的 位 点 仍然 看 不 见 。 为 此 ， 上 前 分 辨 QTL 的 
方法 定向 为 识别 所 有 的 相关 位 点 ， 这 些 位 点 可 有 一 个 效应 范围 {从 主 效 基因 到 实验 的 分 辨 
限制 )， 将 这 些 位 点 置 于 连锁 图 谱 上 ， 并 且 最 终 对 相关 的 DNA 序列 进行 分 子 克隆 。 


QTL 作 图 的 方法 


估计 QTL 效应 和 图 谱 位 置 的 实验 设计 是 单个 基因 作 图 标准 方法 的 扩展 ， 是 以 一 个 标 
记 位 点 上 的 等 位 基因 与 连锁 OTL 上 的 等 位 基因 之 闻 连 锁 不 平衡 为 基础 的 。 因 此 ΟΤΙ, 作 图 
HERE (i) 一 张 多 态 标记 位 点 的 连锁 图 谱 充 分 覆盖 整个 基因 组 ，(ii) 群体 或 品系 之 内 
或 之 间 数 量 性 状 存在 变异 。 
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标记 位 点 


理想 的 标记 位 点 应 当 是 (i) 高 度 多 态 的， 以 便 成 对 的 个 体 或 品系 在 每 一 个 位 点 上 都 
可 能 携带 不 同 的 等 位 基因 ; Gi) 丰富 的 ， 因 此 可 以 实现 范围 广泛 的 标记 覆盖 基因 组 ，({iii) 
中 性 的 ， 涉 及 有 益 数量 性 状 和 繁殖 适合 度 两 者 ; (iv) 共 显 性 的 ， 因 此 在 一 个 标记 位 点 上 
所 有 可 能 的 基因 型 都 能 被 识别 。 这 个 最 后 要 求 不 太 严 格 ， 因 为 在 某 些 设计 中 都 能 成 功 地 使 
用 显 性 / 隐 性 标记 ， 正 如 下 面 描述 的 那样 。 

直到 最 近 ， 因 为 缺乏 适合 的 标记 而 使 作为 数量 变异 基础 的 位 点 作 图 严重 受阻 。 诸 如 血 
型 抗原 和 电泳 可 辨别 的 等 位 酶 基因 等 隐蔽 的 蛋白 质变 蜡 往 往 可 满足 中 性 和 上 共 显 性 的 标准 ， 
但 对 标记 整个 基因 组 来 讲 既 不 足够 多 态 又 不 充分 丰富 。 随 着 分 子 生物 学 的 发 展 以 及 满足 上 
述 所 有 必需 标准 的 DNA 标记 的 发 现 ， 这 种 情况 已 经 改变 。 第 1 章 描述 的 限制 性 片段 长 度 
多 态 性 (RFLP) 、 可 变数 目 串 联 重复 序列 (VNTR) 或 小 卫星 位 点 、 微 卫星 《或 简单 序列 
BR, SSR) 位 点 都 是 适合 的 遗传 标记 。RAPD (DNA 随机 扩 增 多 态 性 ) 标记 主要 检测 以 任 
意 10 个 碱 基 为 引物 经 聚合 酶 链 式 反应 (PCR) 扩 增 后 ， 产 物 所 出 现 的 DNA 序列 变异 。10 
个 碱 基 序列 无 论 何 时 侧面 接触 适当 大 小 的 基因 组 序列 ， 标 记 DNA 都 可 以 扩 增 。RAPD 标记 
是 显 性 的 ， 因 为 PCR 产物 是 典型 地 存在 或 不 存在 。RAPD 和 SSR 标记 高 度 丰 富 和 多 态 ， 它 
们 的 检测 使 用 ΡΟΚ, 意味 着 用 它们 构建 连锁 图 谱 比 使 用 RFLP 标记 可 能 做 的 更 快 和 更 有 
效 。 在 一 些 生物 体 中 ,例如 果 蜡 和 小 鼠 中 ， 转 座 (位 ) 因子 或 专 宿 反 转 录 病 毒 序列 
(ecotropic retrovirus sequences) 的 基因 组 位 置 BAMA) 是 高 度 变化 的 ， 它 们 在 插入 位 点 
上 的 出 现 可 用 作 一 个 显 性 多 态 标 记 。 人 、 小 鼠 、 大 鼠 、 果 蝇 、 很 多 家 畜 和 植物 物种 的 基因 
组 的 高 密度 分 子 标 记 连 锁 图 具 前 是 可 得 到 的 。 


QTL 基因 型 


一 般 有 两 种 方法 用 来 识别 QTL 和 作 图 : 这 些 方法 以 有 益 性 状 不 同 的 品系 杂交 为 基础 
并 且 方 法 是 以 分 离 群体 为 基础 的 。 定 位 QTL 最 有 效 的 实验 设计 是 采用 QTL 和 标记 位 点 上 
交替 等 位 基因 都 固定 的 品系 之 间 的 杂交 ， 因 为 Τι 代 的 位 点 之 间 具 有 最 大 的 连锁 不 平衡 。 
更 好 的 是 ， 所 有 等 位 基因 应 当 是 联合 的 《association); 也 就 是 说 ， 增 加 性 状 值 的 等 位 基因 
在 一 个 亲本 品系 中 应 当 是 纯 合 的 ， 而 降低 性 状 值 的 等 位 基因 则 固定 在 另 一 个 亲本 品系 中 。 
如 果 亲 本 群体 衍生 于 有 益 性 状 的 趋 异 入 工 选择 并 且 随 后 近 交 ， 那 么 联合 QTL 的 纯 合 性 和 
排列 次 序 最 可 能 得 到 满足 。 如 果 每 一 个 品系 都 有 一 些 增 效 的 和 一 些 减 效 的 等 位 基因 固定 ， 
则 等 位 基因 是 分 散 的 ; 在 这 些 情况 下 ， 定 位 QTL 仍然 是 可 能 的 ， 不 过 与 等 位 基因 联合 时 
相 比 ， 将 发 现 较 少 的 QTL， 其 原因 以 后 解释 。 

最 普遍 的 情形 是 ， 亲 本 近 交 群体 用 来 杂交 以 产生 Εἰ 代 ， 然 后 下 代 要 么 与 一 个 亲本 品 
R, 要 么 与 两 个 亲本 品系 回 交 (BC 设计 ), RARRKUPER R (LRH). EVR 
近 交 的 物种 内 ，F, 能 近 交 产生 重组 近 交 系 《Oliverio，1979) ， 这 些 重组 近 交 系 对 作 图 也 有 
用 。 对 不 能 容忍 近 交 和 /或 具有 很 长 世代 间隔 的 物种 ， 品 系 杂交 分 析 的 原理 仍然 可 以 应 用 ， 
条 件 是 标记 位 点 分 离 的 品系 是 有 用 的 ， 但 这 些 品 系 的 有 益 数 量 性 状 仍然 屁 异 化 的 ， 因 而 交 
替 的 QTL 等 位 基因 很 可 能 被 固定 。 在 这 种 情形 下 ， 必 须 筛 选 亲本 的 标记 构 型 (marker con- 
figurations) 以 在 后 代 产 生 信息 分 离 〈 即 回 交 或 Ε; 比率 )。 这 是 在 入 类 遗传 作 图 中 使 用 的 方 


OO 
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法 。 在 随机 交配 群体 中 通过 与 标记 位 点 的 连锁 检测 QTL 是 最 没有 成 效 的 ， 因 为 除非 常 紧 
密 连 锁 的 位 点 之 外 ， 所 有 其 他 位 点 似乎 是 连锁 平衡 的 。 

作为 通过 与 标记 位 点 连锁 来 识别 QTL 的 基础 诛 理 ， 在 概念 上 是 简单 的 : 根据 标记 位 
点 上 的 基因 型 以 及 数量 性 状 的 表现 型 对 个 体 评定 。 如 果 标 记 基 因 型 类 型 之 间 的 平均 表 型 存 
在 差异 ， 那 么 我 们 能 够 推 斯 与 标记 连锁 的 一 个 QTL 存在 。 标 记 位 点 可 以 单个 地 或 同时 考 
察 。 通 过 与 标记 连锁 检测 出 的 QTL 数 日 总 是 位 点 数 的 一 个 低 佑 值 ， 因 为 两 个 互相 紧密 连 
Εἴθ QTL 如 果 处 于 联合 ， 则 可 能 仅 作 为 一 个 QTL 出 现 ， 或 者 如 果 处 于 分 散 ， 则 可 能 根本 
检测 不 到 。 在 大 多 数 实验 中 ， 很 粗略 地 说 ，20 EE (cM) 的 图 谱 距 离 是 分 辨 的 限度 ， 因 
此 检测 出 的 一 个 ΟΤΙ, 是 这 种 长 度 的 一 个 染色 体 片段 ， 它 可 能 包含 几 个 影响 性 状 的 位 点 ， 
但 不 必 是 同一 方向 ， 因 此 当 等 位 基因 处 于 联合 比 当 它们 处 于 分 散 时 ， 有 可 能 检测 出 更 多 的 
QTL。 可 是 ， 借 助 更 精确 的 方法 ， 分 辩 的 限度 可 以 降低 到 大 约 3cM。 


单个 标记 分 析 


为 了 举例 说 明 与 单个 标记 有 关 的 检测 QIL 的 方法 ， 考 察 一 个 标记 位 点 (M) 和 一 个 
QTL 〈A)， 它 们 之 间 的 重组 频率 为 c。 假 定 一 个 亲本 品系 的 基因 型 是 MAMA, B—* 
亲本 品系 的 基因 型 为 mAovMA。 遵 照 图 7-1，Ai 和 A 纯 合 亲本 的 基因 型 值 分 别 为 a 和 
-ao ΕΙ ΤΗΣ (MAMA) 的 基因 型 值 是 do Εἰ 亲本 配子 (MA 和 ΜΑ.) 每 一 个 都 以 
(1 -ce)/2 的 频率 产生 ， 重 组 Fi EF (ΜΙΑ; 和 MA) 每 一 个 都 以 ez2 的 频率 产生 。F 随机 
交配 产生 10 个 可 能 的 Ε; 基 因 型 类 型 。 每 一 个 标记 基因 型 类 型 对 平均 值 的 贡献 由 每 一 个 
基因 型 频率 乘 以 它 的 基因 型 值 ， 然 后 在 标记 基因 型 类 型 内 求 和 而 获得 。 其 过 程 示 便 在 表 
21-2。 这 里 我 们 感 兴趣 的 是 标记 类 别 之 闻 的 差异 而 不 是 标记 类 型 对 F, 平均 值 的 黄 献 。 因 
此 我 们 需要 实际 平均 值 ， 这 可 通过 F 平均 值 的 贡献 除 以 那个 标记 类 型 的 频率 而 获得 ， 而 
这 种 频率 是 孟 德 尔 分 离 比率 ， 纯 合子 为 1/4， 杂 合子 为 /2。 实 际 平均 值 给 在 表 的 最 后 一 
栏 。 以 同样 的 方法 计算 回 交 中 标记 类 型 的 平均 值 ， 但 是 它们 更 简单 ， 因 为 只 有 4 种 基因 型 
和 两 种 标记 类 型 。 

AR 21-2 中 我 们 可 以 看 出 ， 如 果 标 记 位 点 与 QTL 不 连锁 (BD c =0.5)， 那么 所 有 标 
记 类 型 有 相同 的 期 望 平均 值 0.5d。 可 是 ， 如 果 ΟΠ, 与 标记 位 点 连锁 ， 那 么 标记 类 型 平均 
值 的 下 列 比 较 是 基因 型 值 或 加 性 效应 a MEERA d 的 函数 : 

(Μι/ΜΙ - Μ,Μὲ2)/2 - a(l - 2c) [21.1] 
以 及 在 一 些 简化 之 后 ， 
Μι/Μ, -. [(Μι/Μι + ΜΟ/Μ2)/2]-- d(1-2¢)? [21.121] 

因此 ， 纯 合 标记 基因 型 类 型 间 一 个 数量 性 状 平均 值 的 显著 差异 可 视 为 一 个 QTL 与 标 
记 位 点 连锁 的 证 据 。 可 是 ,来 自 单个 标记 分 析 的 a 和 4d/a 佑 计 值 因 重 组 频率 的 混淆 ， 一 
般 是 真 值 的 低 佑 计 值 达 (1 -2c)。 例 如 ， 纯 合 标 记 类 型 之 间 0.2 个 表 型 标准 差 的 平均 差异 
可 归 因 子 与 标记 完全 连锁 的 具有 这 种 效应 的 一 个 QTL， 或 者 归 因 于 46cM 远 的 效应 为 a = 
0.5 个 标准 差 的 一 个 QTL (采用 Haldane 作 图 函数 c = [1 - exp( -2x)]/2 将 以 摩根 表示 的 距 
ΒΒ (x) 与 重组 频率 关联 起 来 )。 


fee ονομα mm mr -一 一 -一 ------ 一 一 -- 
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212 具有 一 个 标记 位 点 (Μ) 和 一 个 连锁 QTL (A) 的 F 中 的 基因 型 


F, 基因 型 频率 值 ”标记 类 型 频率 对 下 平均 值 的 贡献 实际 平均 值 
Μι Αι ΜΙΛι (l= οὐ2/4 α 
MA 出 εἰι- en 1 MM, 4 a(1—2c)/4+ de(1- 0) 2 a(1—2c) +2de(L- ο) 
M, Ap/M, Ag 2/4 τα 
ΜιΑι/ΜλΛι ο(1 --ε)/2 a 
MAMA Q- ο) d 1 
M7 .. ρα ος, 
MAMA, an | 1/M, 2 α[ {1 -- e) + οἳ 1/2 α[{1- οὐ + οὐ] 
ΜΙΑ; ΜΑ; c(l-c)2 -a 
ΜοΛι/Μ2Λι fd a 
ΜοΑι/ ΜΑ} ο(1 --ο)/2 + Ἀ;Μ; + -all -2e)/4+ de(l- ε)/2 -all - 25) «24ε(ὰ -- ο) 
M2 ΑΜ; A (t-c*4 -a 
β 21.1 


Sax(1923) 报 告 了 首 例 一 个 标记 位 点 和 一 个 数量 性 状 之 间 的 关联 , 即 菜豆 { Phaseolus vul- 
gars) 一 个 色素 位 点 和 种 子 大 小 之 闻 的 关联 。 亲 本 品系 之 一 是 改良 的 Yelow Eye 1317, $ E 
性 色素 基因 已 纯 合 ,种 子平 均 重 48 厘 克 (eg) , 另 一 亲本 品系 是 White 1228, 其 隐 性 色素 基因 
ρ 纯 合 ,平均 种 子 重 21.0 厘 克 。 杂 种 巴 中 色素 位 点 上 的 基因 型 以 及 平均 种 子 重 量 是 : 

基因 型 PP Pp pp 

种 子 重 量 (cg) 30.7 28.3 26.4 

[Fz 色素 基因 型 可 从 FR 中 非 色 素 ( 如 ) 后 郊 的 存在 或 缺乏 中 推断 出 来 -等 式 [21.1a] 给 
出 a(1 一 2c) 的 估计 值 为 (30.7 -26.4)/2 =2.15cg。 效 应 完全 是 加 性 的 ,因为 标记 杂 合 子 风 
平 精确 地 处 子 两 个 纯 合子 的 中 间 。 等 式 [21.15] 给 出 d(1-2c)2= -0.25cgo。 F Ῥ PP f pp 
基因 型 之 间 种 子 重 量 的 差异 (4.30g) 解释 了 两 个 亲本 品系 之 闻 种 子 重量 总 差异 (27cg) 的 
16% 。 这 是 与 标记 关联 的 一 种 巨大 效应 ， 但 关于 一 个 QTL 我 们 能 得 出 的 结论 却 是 有 限 的 。 
首先 ， 部 分 或 其 至 全 部 效应 可 归 因 于 对 种 子 重 量 有 基因 多 效 性 影响 的 已 位 点 本 身 。 其 次 ， 
如 果 存 在 一 个 与 PASH QIL， 只 有 它 与 标记 没有 重组 时 (c=0)， 它 的 效应 (2α) 
才 可 正确 地 估计 为 4.3cg。 这 个 效应 同样 也 可 归 因 子 有 较 大 效应 的 一 个 不 紧密 连锁 OTL, 
第 三 ， 识别 出 的 ΟΤΙ, 可 能 不 是 一 个 而 是 两 个 或 更 多 的 连锁 位 点 。 


区 间作 图 分 析 


通过 考察 被 重组 频率 c 分 开 的 一 对 连锁 标记 位 点 〈《M 和 N)， 这 两 个 标记 位 点 对 亲本 
品系 中 的 交替 等 位 基因 是 固定 的 ， 可 以 解决 与 一 个 具 重 组 频率 的 标记 位 点 连锁 的 QTL 其 
加 性 和 显 性 效应 佑 计 值 受 混 消 的 难题 。 在 这 种 情形 中 ， 标 记 位 点 的 图 谱 位 置 以 及 由 此 ο 是 
已 知 的 。 假 定 在 两 个 标记 位 点 之 间 存 在 一 个 QIL (A)，M 和 A 之 间 有 重组 频率 ce，N 和 从 
ZEA cx; 假定 没有 干扰，cl + cz = c。P 中 标记 位 点 之 间 的 关系 描绘 在 图 21-1 中 。 


_ 第 21 章 数量 性 状 位 点 287 


这 样 ， 两 个 亲本 品系 的 基 内 型 是 MAN/AMAN νι Αἱ N, 
(SEK AUACA a) 和 MANMAN (基因 型 值 为 a), ia 
Fi 的 基因 型 是 MANMAN (基因 型 值 为 d),。 在 回 ν ) ~ 
交 或 Ε; 世代 中 可 以 进行 分 析 。 与 结合 MAN, 亲本 回 交 - 一 
的 标记 类 型 的 期 望 平 均值 列 在 表 241-3 中 ， 是 用 与 表 21- ανα 两 个 标记 位 点 M 和 NN 与 
2 相同 的 方式 计算 的 。 这 里 标记 基因 型 的 期 望 频率 取决 ”一 个 QTL (A) 之 间 的 重组 频率 
于 两 个 标记 之 间 的 重组 频率 ， 因 此 具有 Fi 亲本 配子 的 
标记 类 型 的 平均 值 要 除 以 (1 - c)/2, 具 有 F 重组 配子 的 标记 类 型 的 平均 值 要 除 以 c/2。 1Β 
定 两 个 标记 是 够 紧 禾 连锁 ， 于 是 双重 组 可 以 忽略 。 可 给 出 QTL 效应 估计 但 以 及 它 桥 对 于 
侧 又 标记 的 图 谱 位 置 的 网 交 标记 类 型 半 均 值 之 间 的 比较 ， 可 由 等 式 [21.2] 给 出 : 

ΜΙΝΙ ΜΙΝΙ - ΜΙΝΙ/ΜΙΝ)-α- d [21.2α] 

ΜΙΝΙ/ΜΙΝ; - ΜΙΝΙ/ΜΟΝΙΞ(α-- ἀ)ίε;- ει)/ο (21.28 | 

回 侨 设计 的 一 个 缺点 是 上 只 有 当 d =0 时 ，QTL APEX {12 532085, 11Η bate 

部 分 隐 性 QTL 可 能 检测 不 到 。 这 个 问题 可 通过 与 遇 个 亲本 品系 的 回 交 或 采用 bb 没 计 来 克 
服 。 在 Ε) 中 产生 的 9 种 标记 类 型 的 期 望 基因 型 值 由 Haley ἯΙ Knott (1992) 给 出 。 








表 21-3 具有 两 个 连锁 标记 (MMN) 以 及 一 个 连锁 QTL (A) 的 
回 交 中 的 基因 型 。F, 5 MAN, 进行 回 交 











中 配子 类 型 ”频率 值 标记 类 型 HE AF ZE F ALA) di Κὲ 实际 平均 值 
MAN (1 -ο)/2 a M,N, /M N, (l-c}/2 a(l-c)2 a 
ΜΙΑΙΝ; 1/2 a 
} ΜΙΝΙΛΗ͂ΙΝ; c/2 (ae; + de, )/2 {aes + αν) ο 
M; A; N; οἱ 4 
Μ2ΑΙΝι ει 2 a 
} MNN 6/2 Car +a tery ake νε 
MAN 03/2 d 
MAN: (1-e)2 d MNN {1 - ο)/2 dl - ¢)/2 d 
例 21.2 


在 分 子 标记 成 为 可 用 的 之 前 ， 大 多 数 ΟΠ, 作 图 是 用 果 蝇 (Drosophila) 刚毛 数 进行 的 ， 
AA (1) 具有 和 异化 值 的 选择 品系 是 可 用 的 ，(2) ΚΈΑΡ 3 条 主要 染色 体 上 的 主要 突 
变 体 基 因 可 用 作 标 记 ，(3) 可 以 每 次 研究 一 条 染色 体 。 早 期 的 工作 由 Thoday (1979) 综 
述 。 下 面 的 数据 取 自 Wolstenholme 和 Thoday (1963). 

使 用 的 亲本 染色 体 是 第 3 号 染色 体 ， 来 自 对 高 腹 侧 刚毛 数 选择 的 一 个 品系 ， 测 验 种 第 
3 号 染色 体 来 自 对 刚毛 数 未 加 选择 的 品系 ， 它 有 见 个 形态 学 标记 。 隐 性 基因 clipped (ο) 
和 显 性 基因 Stubble 〈 品 )， 这 两 个 标记 为 12.9cM 的 距离 分 开 ,， 为 了 确定 在 cp 和 品 之 间 是 
否 存 在 一 个 影响 腹 侧 刚毛 数 的 QTL， 有 具有 选择 染色 体 (HH) 的 果 晶 与 标记 的 测验 种 染色 
体 品系 的 果 蝇 杂交 。 然 后 双 杂 合 的 下 RS (pSb/HH) 与 一 个 p+ 测验 种 果 蝇 回 交 。 回 
交 杂 种 中 4 个 标记 基因 型 类 型 的 平均 刚毛 数 见 表 21-4。 

检查 清楚 地 表明 存在 一 个 与 标记 连锁 的 、 影 响 刚 毛 数 的 QTL; 来 自选 择 品系 的 吾 等 位 
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基因 与 较 高 的 数目 相关 联 。 从 标记 类 型 之 间 刚 毛 数 的 差 36 21-4 不 同 基 因 型 的 刚毛 数 
异 中 ， 我 们 可 以 得 到 下 面 的 估计 值 : τ πε a 


基因 型 刚毛 数 
根据 等 式 [21.2a],(a 一 4d) =(1)- (4) =2.62 ARP (1) HHzep + 20.62 
5,, (2) HSb/ep + 19.19 
根据 等 式 [21.28],(a - ἀλίε;- c)/e = (2) - (3) Ὁ) φινα : B 
(4) Wb/ + 18.00 
= 0.24 根 刚 毛 ， Έτ «Se ee 


其 中 ，cl 是 QTIL 和 四 之 间 的 重组 频率 ，c? 是 QIL 和 中 之 间 的 重组 频率 。 标 记 之 间 已 知 
的 路 离 给 出 c=0.129。 将 (a 一 dg)=2.62 和 c=0.129 代 入 上 面 第 二 个 等 式 , 给 出 cz - cl = 
0.0118。 因 此 ， 从 cl+ cs=< 中 我 们 能 够 估计 出 el =0.059 和 ce =0.070, 24, QTL 被 定 
位 在 两 个 标记 cp 和 品 之 间 ， 更 接近 于 cp。 当 只 有 一 种 回 交 时 ， 我 们 不 能 区 分 afd 来 全 
计 QTL 的 效应 和 基因 作用 。 


遗传 和 统计 上 的 考虑 


虽然 QIL 作 图 的 原理 易 懂 ， 但 实践 中 关于 统计 分 析 的 最 优 方 法 以 及 遗传 解释 出 现 很 
多 问题 。 现 在 我 们 需要 考虑 在 确定 样本 大 小 、 标 记 的 数 肯 和 密度 、 最 优 实验 设计 、 适 当 的 
统计 分 析 过 程 中 所 包括 的 问题 以 及 有 关 实 验资 料 遗 传 解释 的 局 限 性 。 


实验 设计 


我 们 对 作 图 方法 的 描述 在 下 述 意 义 上 过 于 简单 化 ， 即 我 们 没有 详细 说 明 如 何 判 断 标记 
类 型 平均 值 (或 两 个 标记 类 型 平均 值 的 一 种 比较 ， 例 如 等 式 [21.1α] 或 [21.241) Ee 
著 不 同 的 。 目 前 假定 为 此 目的 应 用 上 检验 ， 我 们 想 设计 一 种 单个 标记 实验 来 检测 已 杂种 
中 由 与 标记 完全 连锁 (c=0) 的 一 个 QTL 引 起 的 两 个 纯 合 标记 基因 型 之 间 的 某 一 个 任意 
值 8$ 的 差异 。 假 定 在 每 一 个 标记 基因 型 类 型 中 用 于 评定 数量 性 状 的 个 体 数 (π) EBR, 
以 致 于 我 们 可 以 假设 表 型 值 是 正 态 分 布 的 ， 所 需要 的 n 由 标准 统计 理论 (Sokal 和 Rohlf, 
1981, p.263) 给 出 为 : 


n=l za + 228)/( δ' Oy)? [21.3] 


在 这 个 表达 式 中 ，8 是 实验 者 想 检 测 的 作为 显 鞭 的 标记 类 型 之 间 的 最 小 差异 Oy 是 标记 类 
型 内 的 表 型 标准 差 ; a 和 BB 蚌 设 定 的 显著 平 准 ，a 是 可 接受 的 假 阳性 (false positives) 误差 
率 〈 工 型 误差 )，8B 是 可 接受 的 假 阴性 (fase negatives) RAR (TAR); z 是 与 其 下 标 
相对 应 的 正 态 分 布 的 纵 坐 标 。 例 如 ,假定 误 差 率 设置 为 <=0.05 和 8=0.1， 给 出 z .= 1.96 
和 zp=1.28。 于 是 ， 如 果 要 检测 标准 化 效应 (3/07) HIREK, WAER [21.3] 表 
明 每 一 个 标记 类 型 需要 的 个 体 数 是 nw = 21; 可 是 ， 如 果 8 Op 被 设 定 为 0.25， 那么 n= 
336。 因 此 检测 具有 中 等 或 小 效应 的 QIL 需 要 很 大 的 样本 大 小 ; 对 小 样本 ， 只 有 巨大 效应 
的 QIL 才 能 被 发 现 。 类 似 的 能 力 计算 产生 了 下 面 关 于 QTL 作 图 的 不 同 实验 设计 相对 效率 
的 一 般 指导 方针 。 

1. 区 间作 图 比 单个 标记 分 析 和 更 好 ， 因 为 对 一 单个 标记 ，QIL 效应 被 QTL 偏离 标记 的 
图 谱 距 离 所 混淆 了 ， 正 如 我 们 已 经 看 到 的 那样 。 区 间作 图 也 比 单个 标记 分 析 更 有 效 。 对 单 
个 标记 分 析 ， 检 测 一 给 定 标准 化 效应 所 需要 的 样本 大 小 增加 了 一 个 17(1- 20)? BAP 
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(Soller, Brody 和 Genizi, 1976). 

2.Ε, 设计 比 回 交 设 计 更 强 有 力 。 与 一 单个 亲本 的 回 交 仅 检测 出 杂 合 效 应 ， 对 加 性 QTL 
的 情形 ， 这 种 条 合 效应 是 F 中 检测 出 的 纯 合 效应 的 一 半 ， 因 此 需要 多 达 4 倍 的 个 体 评 定 
才能 获得 相同 的 能 力 。 对 于 显 性 ,一 次 回 交 将 比 Ε, 更 有 效 ， 其 余 的 不 很 有 效 (Soller, 
Brody 和 Cenizi，1976)。 与 两 个 亲本 的 回 交 对 估计 纯 合 效应 是 必要 的 ， 这 也 不 及 Rit 
有 效 。 

3. 如 果 两 个 亲本 群体 对 OTL 上 的 交替 等 位 基因 是 固定 的 ， 但 对 标记 等 位 基因 是 分 离 
的 ， 则 为 获得 与 固定 的 标记 等 位 基因 相同 的 能 力 ， 样本 大 小 瞩 增 加 。 例 如 ， 对 单个 标记 分 
析 来 说 ， 增 加 了 一 个 1X(gq1- gj 因子 ， 其 中 οι 和 φ; 是 两 个 品系 中 标记 的 基因 频 淘 
(Soller, Brody 和 Genizi，1976)。 甚 至 对 φι =0.8 和 q =0.3 这 样 一 种 有 利 的 情形 《 即 标记 
等 位 基因 频率 是 相对 极端 的 )， 样 本 的 大 小 增加 4 倍 将 是 必要 的 ， 假 定 所 有 F 个体 都 被 评 
定 。 可 是 ， 如 果 只 用 产生 信息 后 代 的 那些 F 交配 ,那么 可 以 获得 大 量 节 约 。 信 息 交 配 是 
标记 为 杂 合 的 两 个 个 体 之 间 的 交配 以 及 一 个 标记 为 杂 合 子 和 一 个 标记 为 纯 合子 的 个 体 之 间 
的 那些 交配 。 需 要 和 多少 个 个 体 的 细节 参见 Beckmann 和 Soller (1988). 

4. 检测 两 个 标记 基因 型 之 问 平均 值 差异 的 能 力 不 取 决 于 差异 的 绝对 值 ( δ), 而 是 依 
赖 于 用 标记 类 型 内 的 标准 差 度量 的 差异 ( δ, ow)。 因 此 降低 ow 的 策略 能 够 产生 较 高 的 
检测 能 力 。 降 低 Op 需要 更 准确 的 表 型 值 估 计 值 。 这 可 以 通过 对 分 离世 代 Εν 或 回 交 的 个 
体 进行 后 裔 测验 或 通过 近 交 产生 重组 近 交 系 来 达到 (Thoday, 1961; Lander 和 Botstein, 
1989; Soller 和 Beckmann，1990)。 形 成 重组 近 交 系 有 缺点 ， 就 是 OTL 和 标记 之 间 的 连锁 为 
随后 世代 中 进一步 的 重组 所 降低 。 可 是 ， 在 果 量 (Drosophila) 中 ， 在 没有 进一步 重组 的 


少数 世代 中 便 能 合成 重组 的 等 基因 系 ， 因 此 对 这 个 物种 ， 这 种 方法 是 最 好 的 (Long 等 ， 
1995) 。 


多 重 测 验 


上 上面 的 讨论 涉及 的 是 与 一 单个 标记 或 一 对 标记 连锁 的 QTL。 实 际 上 ， 在 整个 基因 组 上 
分 布 很 多 标记 ， 要 依次 地 测验 每 一 个 (或 每 一 对 ) 标记 与 QTL 的 连锁 。 而 且 ， 典 型 使 用 
的 亲本 品系 在 多 个 性 状 上 都 是 歧化 的 ， 所 有 这 些 性 状 在 分 离世 代 中 都 要 评定 ， 因 此 与 标记 
连锁 的 测验 对 每 一 个 性 状 都 要 重复 进行 。 这 意味 着 一 些 “ 显 著 ” 的 正 联 合 将 偶然 发 生 ， 必 
须 设 定 一 个 更 严格 的 显著 平 蕉 。 假 阳性 的 数目 随 着 测验 的 次 数 而 快速 增加 。 假 定 一 组 n 
个 独立 测验 的 期 望 显 著 平 准 为 w=0.05， 那 么 每 一 个 独立 测验 的 平 准 必须 设 定 为 a/n。 例 
如 ， 如 果 对 50 个 独立 标记 测验 单个 标记 联合 ,那么 每 一 个 测验 的 显著 平 蕉 应 当 是 a = 
0.001。 用 zoo =3.291 对 等 式 [21.3] 的 重新 评估 表明 样本 大 小 必须 加 和 倍 才能 获得 相同 的 
能 力 。 可 是 ,测验 是 不 独立 的 ， 因 为 在 一 些 标记 之 间 存 在 连锁 ， 因 而 - 些 测验 将 昆 部 分 多 
余 的 。 这 样 ， 将 测验 作为 独立 的 来 处 理 设 定 了 太 严 格 的 显著 平 准 。 当 采用 最 大 似 然 法 来 分 
析 数 据 时 ， 正 如 下 面 解释 的 那样 ， 对 标记 的 非 独 立 性 可 以 作 适 当 的 考虑 。 


最 大 人 羽 然 估计 
为 示例 日 的 在 有 关 :1 测验 的 行文 中 讨论 了 不 同 设计 的 相对 效率 。 可 是 ， 这 种 测验 的 使 
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用 在 技术 上 是 不 合适 的 ， 因 为 它 是 以 假定 标记 类 型 基因 型 内 表 型 的 正 态 分 布 为 基础 的 。 对 
表 21.1 的 审查 表明 ， 这 不 是 真实 的 : Ε, 纯 合 标记 基因 型 的 每 一 个 都 包含 3 种 QTL 基因 型 ， 
因此 分 布 是 3 个 止 态 分布 的 混合 (进一步 假定 环境 方差 是 正 态 分 布 的 )。 除 了 极端 偏离 正 
态 性 之 外 ， 诸 如 极端 偏离 是 由 区 分 两 个 亲本 品系 的 极 少 量 户 效 QTL 所 引起 的 情况 之 外 ， 
用 ;测验 (或 方差 分 析 ) 检测 ΟΤΙ, 和 标记 的 连锁 都 是 最 有 活力 的 。 但 是 ， 基 于 最 大 似 然 
的 较 复杂 高 级 的 方法 对 参数 估计 和 显著 性 检验 更 适合 ， 因 为 它们 考虑 了 与 分 离 ΟΠ. 有 关 
的 标记 基因 型 的 正确 分 布 特性 。 详 细 细 节 参 见 Lander 和 Botstein (1989) 以 及 Knott 和 Haley 
(1992)。 

这 种 方法 概括 地 介绍 如 下 。 恨 据 观察 资料 (每 一 个 标记 类 型 中 个 体 数目 利 它们 的 下 
型 )》 以 及 要 佑 计 的 参数 (ec 以 及 QTL 基因 型 的 平均 值 和 方差 ) 来 指定 一 种 似 然 函 数 。 给 未 
知 参数 设计 试验 值 ， 并 为 每 一 个 试验 值 用 迭 代 计 算 机 程序 寻找 似 然 函 数 5。 使 上 最 大 的 试 
验 值 就 是 木 知 参数 的 最 大 似 然 估计 值 。 因 此 最 大 似 然 和 合计 对 单个 标记 情形 是 有 利 的 ， 因 为 
标记 和 QTIL 之 间 的 重组 频率 在 模型 中 得 以 考虑 并 被 佰 计 出 来 。 显 著 忻 检验 是 比率 L/Ly 
( 它 服 从 x 分 布 ) 的 对 数 〈 底 数 为 10) ， 其 中 工 是 观察 的 最 大 似 然 值 ，z 是 对 没有 QTL 分 
离 的 零 假 设计 算出 的 似 然 值 。 

遵从 人 类 连锁 作 图 的 惯例 ， 在 区 间作 图 方面 ， 似 然 比 率 的 对 数 称 为 LOD 分 数 ( 对 于 
“优势 对 数 ”)。 详 细 细 节 见 Lander 和 Botstein 《1989)。 对 区 间 内 QTL 变化 的 位 置 计 算 LOD 
分 数 ，c Mle 的 最 大 似 然 估计 值 就 是 LOD 分 数 最 大 时 的 数值 。 估 计 值 经 常 以 图 解 的 形式 出 
现 ， 是 一 张 以 LOD 分 数 对 染色 体位 置 (cM 距离 ) 作 的 图 。 图 21-2 展示 了 一 个 实例 。 高 于 
按 5% 总 误差 率 判 定 区 间 中 QTL 存在 为 显著 的 LOD 分 数值 ， 必 须 从 独立 的 区 间 检 测 数 中 计 
A, 这 依次 取决 于 标记 密度 、 染 色 体 数 和 基因 组 大 小 。 对 这 些 参 数 假 定 值 广泛 范围 的 典型 
LOD 阅 值 在 2 和 3 之 间 ， 对 每 一 个 检测 区 间 这 大 至 相当 于 αΞ 0.001 (Lander 和 Botstein, 
1989)。 在 图 21-2 展示 的 玉米 籽粒 产量 的 研究 中 ， 有 8 个 连锁 标记 ， 它 们 的 位 置 展示 在 X 
轴 上 上， 它们 之 间 有 以 eM 表示 的 区 间 。 用 三 角形 标记 的 位 置 是 使 LOD 分 数 最 大 的 OTL 的 位 
置 ， 对 一 个 QIL 来 说 ， 这 是 最 可 能 的 位 置 。LOD 分 数 为 2 的 水 平 线 表示 整个 实验 显著 性 
(α-0.05) WRH. FEDE EK) ΟΤΙ. 得 到 了 明显 的 证 实 。 


多 个 QTL 


很 显然 ， 选 择 用 于 作 图 的 亲本 品系 很 可 能 在 影响 有 益 性 状 的 很 多 位 点 上 有 不 同 。 迄 今 
我 们 忽略 了 与 所 考察 的 标记 不 连锁 的 ΟΤΙ, 的 存在 ,但 在 或 回 交 世 代 中 它们 仍然 在 分 离 。 


因此 标记 基因 型 类 型 内 的 方差 cy 将 包含 由 不 连锁 QTL 分 离 引起 的 一 种 遗传 组 分 。 而 且 ， 
通过 与 标记 位 点 连锁 识别 的 QTL 不 是 平常 遗传 意义 上 的 位 点 《 即 ,， 包 括 在 产生 的 多 肽 链 
中 的 DNA 片段 )， 而 是 有 效 因子 (第 12 章 ), 可 能 包含 影响 性 状 的 几 个 位 点 。 因 此 ， 当 测 
验 揭示 出 一 个 与 标记 连锁 的 QTL 时 ， 观 察 到 的 效应 可 能 是 由 两 个 或 更 多 个 位 点 ， 而 不 仅 
仅 是 由 一 个 位 点 引起 的 。 于 是 观察 到 的 效应 是 两 个 或 更 多 个 位 点 效应 的 总 和 。 连 锁 位 点 上 
的 等 位 基因 可 能 处 于 联合 《所 有 基因 增加 性 状 值 ) 或 处 于 分 散 。 因 此 ， 与 观察 到 的 总 和 效 
应 相 比 ， 如 果 处 于 联合 ， 则 单个 位 点 的 效应 可 能 较 小 ， 或 者 如 果 处 于 分 散 ， 则 较 大 。 

有 同时 处 理 多 个 QTL 的 方法 ， 这 会 改进 图 谱 位 置 和 效应 的 估计 值 。 这 些 方法 的 描述 
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见 Jansen 和 Stam (1994) 以 及 Zeng (1994)。 考 虑 多 个 QTL 的 方法 对 实验 资料 的 分 析 是 最 
理想 的 。 


11.0 5 号 架 色 体 与 W017 回 交 籽粒 产量 
9.0 


LOD 分 数 
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21-2 用 优良 玉米 自 交 系 B73 和 Mol? 的 Εἰ 与 Mol7 亲本 的 回 交 所 做 玉米 第 5 号 染色 体 .上 
LOD 分 数 对 影响 季 粒 产量 OTL 的 染色 体位 置 图 。 同 功 酶 (PGM2 和 AMP3) 以 及 RFLP (标明 
C—) Και EAE XML, RIKENA eM 计 。 一 个 产量 QIL 的 最 可 能 位 置 用 全 黑 三 
角形 标明 ， 对 应 于 LODARE ΒΒ (C.W. Suber 热情 地 提供 未 发 表 的 图 和 数据 ) 


实验 结果 


对 很 多 生物 体 许多 性 状 的 实验 研究 充分 证 实 的 一 般 结果 是 ， 有 多 个 QTL 分 散在 整个 
HAAS. All, 数量 变异 的 多 基因 模型 得 以 清楚 地 确认 。 而 且 ,， “无 穷 小 ”模型 ， 即 有 


几乎 无 穷 数目 的 位 点 ， 每 一 位 点 具有 不 可 党 察 的 小 效应 的 模型 显然 是 错误 的 。 实 验 结果 概 
述 如 下 。 


位 点 数目 


所 有 QIL 数目 的 估计 值 都 是 影响 性 状 位 点 真实 数 且 的 最 小 估计 值 ， 有 3 个 理由 : (1) 
实验 在 分 离 紧 密 连锁 位 点 的 能 访 方 面 是 有 限 的 ，(ii) 必定 总 是 存在 其 他 位 点 ， 它 们 效应 
太 小 以 致 于 特定 大 小 的 试验 不 能 检测 到 ，( 击 ) 找到 的 位 点 是 区 分 被 比较 的 两 个 品系 的 那 
些 位 点 ; 其 他 位 点 可 能 在 其 他 品系 中 找到 。 

影响 黑 腹 果 蝇 (D. melanogaser) 刚毛 数 的 QIL 数 目的 一 些 例 子 给 在 表 21-5 中 。 有 3 
条 较 大 的 染 鱼 体 和 1 条 很 小 的 染色 体 ; 大 多 数 实验 仅 在 1 条 或 两 条 染色 体 上 寻找 QTL。 测 
验 的 成 对 亲本 染色 体 要 么 来 自选 择 高 刚毛 数 的 一 个 品系 和 一 个 未 选择 的 测 交 群 {Wolsten- 
holme 和 Thoday, 1963; Spickett 和 Thoday，1966)， 要 么 来 自选 择 高 和 低 刚 毛 数 的 品系 
(Shrimpton 和 Robertson, 1988a, b; Long 等 ，1995)。 找 到 的 QTL 解释 了 测验 的 亲本 染色 
体 之 间 刚 毛 数 的 全 部 或 大 部 分 差异 ， 这 意味 党 在 测验 的 染色 体 上 所 有 重要 的 OTL 都 检测 
到 了 。 


最 近 ， 番 节 、 玉 米 、 小 鼠 和 其 他 物种 的 分 子 标记 图 谱 已 用 来 对 影响 各 种 性 状 的 QTL 
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作 图 。 一 些 例子 给 在 表 21-6 中 ; 更 全 面 的 综述 见 Tanksley (1993)。 检 测 出 的 QTL 解释 了 
P 或 BC 世代 中 的 大 部 分 表 型 方差 。 因 为 不 知道 用 于 作 图 的 群体 中 性 状 的 遗传 力 ， 所 以 我 
们 不 能 说 解释 了 多 少 遗 传 方差 ， 但 大 多 数 重 要 的 OTL 一 定 被 检测 出 来 了 。 


921-5 ΜΙΑΝ ΕΜ (D. melanogaster) AM (ST) 和 腹部 (AB) 刚毛 数 的 ΟΤΙ, 数目 。 
Long (1995) 用 转 座 (位 } 因子 插入 位 点 作 标记 ; 在 其 他 研究 中 ， 采 用 形态 突变 体 作 标记 








测验 的 标记 QIL 亲本 
WHR amk BB 数 日 ἄπο PA 
ST 3 4 2 114 Wolstenholme 和 Thoday( 1963) 
ST 1,2,3 10 5 87.5 Spickett 和 Thoday( 1966) 
ST 3 7 18 103 Shrimpton 和 Robertson( 19884 ) 
AB 1,3 45 7 89.9 Long 等 (1995) 
421-6 用 与 分 子 标记 连锁 对 ΟΤΙ, 作 图 的 实例 。 表 型 方差 是 Ε, 或 BC 群体 的 
物种 标记 数 日 ΛΑ QILA ” 表 型 方差 % 参考 文献 
Hii 70 κα 6 58 Paterson 等 {1988) 
《ooperxteurt sp, ) a 4 44 
果实 pH 5 48 
71 Fik 7,9 12 Paterson 36 (1991) (1) 
可 洲 物 4,3,5 44 
果实 pH 5,8,2 34 
玉米 76 籽粒 产量 6,8 61,59 Stuber 等 (1992) (2) 
(Zea mays ) 株 高 3,5 
果穗 数 2,2 
人 类 289 ILARRA 18 Davies (1994) 


(1) 估计 值 来 自在 两 种 或 二 种 环境 中 生长 的 植株 。 表 型 方差 % 是 针对 列 出 的 第 一 个 值 的 。 
(2) 估计 值 来 自 与 甸 一 个 亲本 品系 的 回 交 ,每 一 个 值 是 对 6 种 环境 平均 得 来 的 。 


基因 效应 


加 性 效应 ”在 大 多 数 研 究 中 , 已 发 现 具 有 巨大 加 性 效应 的 QTL。 可 是 ， 并 非 所 有 的 
QTL 都 有 相等 的 效应 ， 像 果 蝇 ( Drosophila) 刚毛 数 以 及 玉米 生长 和 繁殖 性 状 那样 ， 不 同性 
状 所 呈现 的 一 般 模式 是 ， 具有 巨大 效应 的 几 个 OTL 解释 了 亲本 品系 之 间 的 大 部 分 差异 ， 
较 大 数目 的 微 效 QTL 解释 了 差异 的 剩余 部 分 。 图 21-3 展示 了 影响 果 蜗 ( Drosophila) 腹 侧 
刚毛 数 的 QTL 效应 的 分 布 (Shrimpton 和 Robertson, 19885), FEB 3 号 染色 体 上 发 现 了 18 
个 QTL， 它 们 的 效应 {a) 从 0.4 Op 变化 到 1.9 op, HA 3 个 的 效应 比 1.0 op 大 。 少 量 


效应 低 于 0.6 Op 的 QTL 并 不 意味 着 真实 的 效应 分 布 落 在 较 低 的 效应 水 平 上 。 面 是 较 小 效 
应 的 那些 QTL 的 检 出 概率 较 低 ， 因 此 它们 中 只 有 一 些 出 现在 数据 中 。 或 许 真 实 分 布 伪 斜 


的 越 其 便 有 更 多 的 微 效 QTL. 


EE ΟΠ. 的 显 性 度 跨越 从 加 性 到 完全 显 性 甚至 到 超 显 性 的 整个 范围 。 这 例 释 在 图 


ο... 
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GTL 的 数目 





00 02 04 06 08 10 12 14 16 18 2.0 
HAE RY Cop) 


21-3 MIR (D. melanogaster) 第 3 号 染色 体 上 影响 
ANA UAE AT OTL 效应 (α) 的 分 布 ， 以 表 型 标准 差 为 单位 
(4] 8 Shrimpton 和 Robertson, 19884) 


21 -4 中 ， 该 图 展示 出 在 番 茹 种 间 杂 交 F, 中 识别 出 的 74 个 QTL 之 间 的 显 性 度 (dra) 分 
布 。 增 效 和 减 效 等 位 基因 的 显 性 是 同等 频繁 的 。 准 于 精确 估计 比率 4d/a， 因 为 它 同时 受 a 
和 d 抽样 误差 的 控制 。 取 极端 值 的 估计 值 特别 容易 受到 怀疑 ， 因 为 极端 值 是 由 极 低 的 a 
值 产生 ， 于 是 比率 对 a 的 抽样 误差 非常 敏感 。 超 显 性 的 情形 尤其 需要 进一步 确证 。 


«-2.0-1.8-Ι.4 -1.0 -0.6 -0.2 0.2 0.6 10 1.4 1.8 >2.0 
d/a 


图 21-4 Κη Βλ} ΕΠΑ Τά “ΟΤΙ, 间 显 性 度 (dra) 的 分 布 ， 
它们 是 在 栽培 番茄 和 野生 种 之 问 杂 交 产 生 的 Ε, 中 检测 出 的 
(51Η deVicente 和 Tanksley, 1993) 


WHA οτι, 显 性 度 范围 与 具有 巨大 表 型 效应 的 突变 体 正 常 表现 出 来 的 完全 显 性 或 
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隐 性 进行 对 比 。 可 推测 的 是 ， 对 数量 变异 负责 的 QTL 等 位 基因 实际 上 在 位 点 生产 的 蛋白 
质 中 产生 数量 差异 ， 而 不 是 总 体 缺 乏 。 这 应 当 是 说 ， 如 果 基 因 产 物 是 一 种 酶 ， 那 么 改变 的 
是 活性 ， 或 者 ， 如 果 基 因 产物 是 一 种 转录 因子 ， 那 么 改变 的 是 结合 效率 。 但 是 分 离 中 几乎 
没有 酶 活动 。 相 反 ， 它 们 是 产生 最 终 产 物 的 代谢 途径 中 的 步 双 ， 正 是 这 种 终 产 物产 生 的 数 
量 或 速度 影响 我 们 所 见 的 表 型 。 对 代谢 途径 中 酶 动力 学 的 考察 导致 下 列 结论 : 两 个 等 位 基 
因 之 间 酶 活性 存在 巨大 差异 时 ， 具 有 较 高 活性 的 等 位 基因 将 倾向 于 是 显 性 的 ， 但 存在 小 差 
异 时 ， 等 位 基因 将 倾向 于 以 加 性 方式 起 作用 (Kacser 和 Bums, 1981; 还 可 参见 Harl, 
Dykhuizen 和 Dean, 1985; Dean, Dykhuizen 和 Hartl，1988)。 

上 位 ”QTL 之 间 的 互 作 难 于 检测 ， 因 为 需要 很 大 数 自 的 实验 。 已 在 影响 时 蝇 
(Drosophila) 刚毛 数 的 QTL 之 间 观 察 到 了 强烈 的 上 位 互 作 〈Spickett 和 Thoday, 1966; 
Shrimpton 和 Robenison，1988a; Long 等 ，1995)。Iong 等 (1995) 检测 到 的 上 位 互 作 效应 大 
约 与 主要 效应 同样 大 小 。 虽 然 上 位 可 能 是 普遍 的 ， 但 这 并 不 一 定 意 味 着 上 位 对 随机 交配 群 
体 的 遗传 方差 有 大 比例 的 贡献 。 

相关 效应 ”鉴于 性 状 之 间 遗 传 相 关 的 普遍 发 生 ， 发 现 很 多 QTL 影响 一 个 以 上 的 性 状 
RAN aE TS. PAS, R (Drosophila) WILT (HA, Shrimpton 和 Robertson, 19885; 
Long, 1995) 已 经 发 现 ， 对 测验 中 的 选择 亲本 品系 的 刚毛 性 状 具 有 最 大 影响 的 QTL, tE 
影响 其 他 的 刚毛 性 状 。 在 玉米 的 82 个 被 测 性 状 中 ， 发 现 多 达 78 个 性 状 受 一 个 单个 染色 体 
区 域 影响 (Edwards, Stuber 和 Wendel, 1987). 

一 些 实验 测验 了 不 同 环境 中 的 同一 杂种 (Paterson 等 ，1991; Stuber 等 ，1992)。 正 如 
所 预料 的 那样 ， 如 果 不 同 环境 中 的 表现 在 遗传 上 是 相关 的 ， 那 么 某 些 QTL 便 在 一 种 以 上 
的 环境 中 检 出 。 


一 致 性 


如 果 被 测 品系 偶然 固定 了 效应 相似 的 等 位 基因 ,那么 某 些 "显著 "的 QTL 可 能 错误 定位 
并 且 对 群体 内 和 和 群体 问 显著 变异 负责 的 QTL 也 会 漏 检 。 因 此 ,应 当 用 相同 的 和 不 同 的 品系 
经 重复 试验 来 确认 QTL。 采 用 从 不 同 基础 群体 中 获得 的 品系 ,已 对 影响 果 蝇 刚毛 数 的 QTL 
作 了 图 (Breese 和 Mather, 1957; Thompson 和 Thoday, 1974; Shrimpton 和 Robertson, 19884 ; Long 
等 1995) ιό AS Hh SE HE AK Weller, Soller 和 Brody, 1988 ; Paterson $ , 1988, 1991) 和 玉米 
花序 性 状 (Doebley 和 Stec, 1991,1993) 4 QTL 也 作 了 图 。 当 不 同 品 系 之 间 的 一 致 性 相差 其 远 
时 ,对 估计 的 QTL 图 位 置 和 效应 ,有 和 杜 集 在 同一 染色 体 区 域 的 明显 趋势 。 可 能 ,物种 之 间 的 
比较 更 有 趣 。 用 一 种 可 比 的 RFLP 连锁 图 谱 来 对 影响 殉 豆 { Vigna unguiculata ) 和 绿豆 ( Vigna 
radiata ) 种 子 重 党 的 QTL 独立 交叉 作 图 ,结果 表明 对 两 个 物种 种 子 重量 有 最 大 效应 的 QTL 作 
图 到 相 厨 的 位 置 上 (Fatokun 等 ,1992)。 在 数 且 有 限 的 共同 位 点 上 的 等 位 变异 负责 群体 内 和 
PAD ,甚至 物种 间 的 变异 都 是 可 能 的 。 因 此 ,模型 生物 和 更 有 实践 价值 的 物种 的 QTL 之 
间 可 能 有 的 同 源 性 充分 证 明 , 诸 如 人 类 疾病 或 家 畜生 产 性 状 的 小 鼠 模 型 等 实验 上 吻 控 制 的 
模型 系统 的 采用 是 十 分 正确 的 。 


从 QTL 到 基因 
典型 的 QTL 作 图 试验 成 功 地 将 QTL 定位 到 大 约 20cM 区 域内 ， 这 其 中 暗藏 着 许多 影响 
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性 状 的 位 点 。 一 个 区 间 内 的 连锁 ΟΤΙ, 通过 进一步 的 重组 能 分 开 ， 并 且 如 果 区 问 内 没有 标 
记 是 有 用 的 ， 它 们 的 图 位 置 可 经 后 青 测 验 确 定 在 大 致 3cM 范围 内 (Thoday，1961; Lander 
和 Botstein, 1989; 还 可 参见 McMillan 和 Robertson，1974)， 或 者 如 果 区 间 包 含 标记 ， 则 可 
通过 精细 尺度 作 图 来 实现 这 一 点 (Paterson 等 ，1990)。 这 种 水 平 的 分 辨 率 对 于 在 选择 性 育 
种 方案 中 使 用 QIL 是 足够 的 ， 但是， 对 于 识别 单个 位 点 上 负责 数量 性 状 表 型 差异 的 等 位 
基因 差异 仍然 差 若 干 数量 级 。 识 别 影响 数量 性 状 的 实际 位 点 ， 对 人 类 多 基因 疾病 的 风险 评 
估 、 对 转基因 技术 应 用 于 农业 上 重要 的 性 状 以 及 对 根据 等 位 基因 频率 和 效应 来 描述 数量 变 
异 的 遗传 基础 都 是 必要 的 。 有 两 种 方法 可 用 来 识别 在 基因 组 一 特定 区 域 作为 一 个 στι, 而 
识别 的 一 个 基因 ; 它们 是 位 置 克隆 以 及 数量 性 状 表 型 变异 与 在 同一 区 域 的 “候选 ”位 点 上 
的 多 态 标记 的 联合 。 

位 置 克隆 要 求 有 关 位 点 的 图 谱 位 置 已 知 在 0.3cM 区 间 内 ， 这 大 约 是 目前 获得 的 克隆 载 
体 中 所 包含 的 基因 组 播 人 部 分 的 大 小 。 这 可 通过 实验 生物 中 高 分 辩 率 的 减 数 分 裂 图 谱 来 达 
到 ， 或 通过 对 随机 交配 群体 筛选 位 于 已 作 图 QTL 区 域 上 的 多 态 标 记 来 达到 ， 而 且 这 些 多 
态 标记 与 数量 性状 表 型 处 于 强烈 的 连锁 不 平衡 之 中 。 从 这 一 点 来 看 ， 识 别 有 益 基因 和 确定 
什么 是 与 不 同 效应 等 位 基因 相关 联 的 多 态 性 ， 在 概念 上 是 易 懂 的 ， 但 技术 上 是 极其 困难 
的 。 这 种 方法 对 于 由 效应 巨大 的 突变 等 位 基因 所 识别 的 位 点 是 可 行 的 【由 Takahashi, Pinto 
和 Vitutema (1994) 所 综述 1， 并 已 经 用 来 识别 影响 人 类 疾病 的 单个 位 点 【例如 ， 襄 性 纤 
维 变性 和 享 廷 顿 氏 疾病 :由 McKusick (1994) 所 综述 ]。 对 微 效 应 的 位 点 ， 困 难 将 显著 加 
剧 ， 方 法 还 没有 用 来 分 辨 QTL 到 单个 位 点 的 水 平 。 

从 定位 区 域 通 往 基因 的 最 普遍 策略 是 候选 基因 方法 。 很 多 已 知 功能 的 位 点 经 常 从 未 知 
位 点 图 谱 的 区 域 中 被 识别 出 来 并 被 克隆 。 能 潜在 地 产生 与 未 知 位 点 的 表 型 相关 联 的 已 知 位 
点 是 候选 位 点 ， 方 法 就 是 要 寻找 这 个 区 域内 每 一 个 候选 位 点 上 表 型 与 分 子 多 态 性 的 关联 。 
一 个 OTL 的 近似 位 置 不 是 提出 在 功能 上 与 一 个 性 状 相关 联 的 已 知 候选 位 点 的 先决 条 件 。 
这 种 方法 成 功 地 应 用 于 人 类 疾病 的 实例 是 脱脂 蛋白 EE(ApoE) 等 位 基因 与 血清 总 胆固醇 和 
心脏 病 的 关系 (Sing (1988) 综述 ]; ApoE - 4 SIA SIR AEH) Alzheimer 疾病 的 关系 
(Corder 等 ，1993)， 以 及 1 型 糖尿 病 与 主要 组 织 相 容 性 HLA 区 域 和 胰岛 素 基因 区 域 变异 的 
关系 【Davies F (1994) 综述 ]。 

一 般 而 言 ， 如 果 我 们 要 将 候选 位 点 方法 应 用 于 数量 性 状 ， 那 么 我 们 需要 能 够 提出 在 功 
能 上 与 性 状 相关 的 有 关 候 选 位 点 。 对 上 面 描述 的 人 类 疾病 ， 上 患 病 和 未 患 病 个 体 之 间 和 牛 物 学 
差异 的 详细 了 解 指 守 了 候选 位 点 的 选择 。 对 其 他 的 数量 性 状 ， 洪 在 的 候选 位 点 可 能 包含 在 
引起 有 益 表 型 的 生物 化 学 和 发 育 途 径 中 的 那些 位 点 。 例 如 ， 可 能 解释 奶牛 的 牛奶 成 分 变异 
的 候选 位 点 是 酷 蛋 白 和 乳 球 蛋 和 白 位 点 (Pirchner，1988) ; 果 蝇 刚毛 数 数 量变 异 的 候选 位 点 
可 能 是 对 刚毛 发 育 必需 的 那些 位 点 (Mackay 和 Langley，1990)。 因 此 ， 数 量 性 状 的 很 多 候 
选 位 点 已 借助 具有 巨大 突变 效应 的 等 位 基因 功效 而 识别 出 来 。 将 候选 位 点 方法 应 用 于 ΟΠ, 
是 以 下 列 假设 为 基础 的 : 在 这 些 位 点 上 具有 的 微 效 应 ( 即 不 够 大 从 而 不 能 描述 为 孟 德尔 突 
变 ) 的 “同等 位 基因 ”的 分 离 引 起 了 数量 变异 (Thompson, 1975; Mackay, 19856; Robert- 
son, 1985), 

例 释 这 种 方法 能 力 的 实例 是 牛 B- Ig 位 点 与 牛奶 中 她 清 蛋 白质 浓度 的 大 约 一 半 遗 传 
方差 相关 联 的 证 实 (Pirchner, 1988) 以 及 果 蝇 achaete - scute Fil scabrous 基因 区 域 每 一 个 分 


> 


296 μαμα στ 


别 解释 X AISA 2 号 染色 体 超过 200 的 腹部 和 腹 侧 刚毛 数 遗 传 变异 的 证 实 (Mackay 和 
Langley, 1990; [αἱ 等 ，1994) .而 且 , 由 QTL 作 图 识别 的 基因 组 区 域 的 图 谱 位 置 经 常 大 致 
地 与 影响 度量 人 性状 的 一 个 已 知 主 效 基因 的 位 置 一 致 。 影 响 果 蝇 刚毛 数 的 QTL 近似 地 定位 
到 主要 刚毛 位 点 achaete - seute, Notch, bobbed, daughterless, scabrous, extramacrochaetae , 
hairy, malformed abdomen, Delta 和 Enhancer of split 的 位 置 上 (Shrimpton 和 Robertson, 
19885; Long 等 ，1995)。 一 个 矮 化 位 点 compact 定位 在 与 对 十 米 多 个 产量 人 性状 具有 巨大 影 
响 相 关联 的 区 域 上 【Edwards，Stuber 和 Wendel, 1987), E> teosinte - branched 位 点 作 图 在 
对 两 个 玉米 一 大 刍 草 杂种 花序 性 状 有 巨大 影响 的 区 域 上 (Doebley 和 Stee, 1991, 1993). 

根据 复杂 遗传 学 而 不 是 统计 描述 来 理解 数量 性 状 的 前 景 是 光明 的 。 各 个 基因 组 项 目 正 
在 产生 人 类 、 模 型 生物 、 农 业 上 重要 物种 的 高 密度 连锁 图 ， 这 些 连 锁 图 经 常 表现 出 分 类 单 
位 之 间 连 锁 群 的 显著 保守 性 。 随 着 检测 与 分 子 标 记 相 联系 的 分 离 QTL 的 实验 杂交 和 系谱 
分 析 的 改良 统计 方法 的 发 展 ， 以 及 随 着 在 单个 基因 水 平 上 分 辨 QTL 的 潜力 ， 对 数量 变异 
的 孟 德尔 遗传 学 基础 的 描述 是 能 够 获得 的 。 


1 ΒΕ 

21.1 下 面 的 数据 来 自 一 个 实验 (Τρηρ, 1995), ， 其 中 影响 黑 腹 果 蝇 刚毛 数 的 
QTIL 作 图 在 3 条 巨大 染色 体 的 两 条 上 。 这 里 的 数据 仅 涉及 第 3 号 染色 体 。 对 腹部 刚毛 
的 双向 选择 应 用 于 一 个 果 晶 群体 ， 它 衍生 于 一 个 自然 群体 的 大 样本 。 在 选择 25 代 之 
后 ， 高 和 低 品 系 的 每 一 个 其 所 有 染色 体 都 纯 合 了 , 但 很 小 的 4 号 染色 体 除 外 ， 它 被 忽 
略 了 (这 可 通过 操作 果 晶 染色 体 的 特殊 方法 来 敌 到 )。 然 后 ,为 了 减少 不 想 要 的 变 
异 ， 以 及 具有 一 个 共同 的 背景 来 比较 第 3 号 染色 体 的 效应 ， 高 品系 的 第 1 和 第 2 号 染 
色 体 被 它们 的 低 品 系 同 源 染 色 体 所 代替 。 于 是 这 些 纯 合 的 品系 仅 在 它们 第 3 号 染色 体 
上 有 所 不 同 ; 它们 是 用 于 分 析 的 “亲本 品系 ”。 亲 本 品系 进行 杂交 。 借 助 特殊 的 方 
法 ,来 自己 经 发 生 重组 的 F 雌性 第 3 号 染色 体形 成 纯 合 ， 而 第 1 和 第 2 号 染色 体 的 
低 品 系 同 源 染 色 体 作为 纯 合子 保 留 。 然 后 ， 重 组 的 第 3 号 染色 体 在 等 基因 系 中 增殖 ， 
在 每 一 个 等 基因 系 中 ， 一 个 纯 合 的 重组 染色 体 可 在 很 多 个 体 中 复制 。 在 每 一 个 等 基因 
系 中 对 40 个 个 体 记录 了 腹部 刚毛 数 以 及 腹 侧 刚毛 数 。 








腹部 刚毛 腹 侧 刚毛 
亲本 品系 高 低 高 低 
平均 值 21.4 7.7 20.9 16.3 
KE 1 HH LL HH LL 
n 13 31 13 31 
平均 值 14.3 11.9 19.5 16.7 
FRA RIE) 277.2 374.6 17.4 11.2 


HE 23.1 12.5 1.4 0.4 


条 σπα rere 一 一 ττττπππππππ-------- - 
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用 来 定位 QTL 的 标记 是 称 为 roo 的 一 种 转 座 〈 位 ) 因子 的 揪 人 位 点 。 在 不 同 亲 本 品系 
的 第 3 号 染色 体 上 有 29 个 位 点 ， 与 邻近 标记 之 间 的 平均 距离 为 3.8cM。 这 里 的 数据 涉及 
区 间 之 一 ， 即 位 于 染色 体 一 端的 区 闻 1。 在 这 个 区 间 中 ， 只 考虑 了 没有 重组 的 品系 。 这 样 
有 两 个 标记 类 型 HH Ἠ 纯 合 子 ， 它 们 中 分 别 有 13 和 31 个 品系 。 除 这 些 之 外 ,还 有 5 个 
品系 在 这 个 区 癌 中 发 生 了 重组 。 

关于 这 个 区 间 的 QIL， 能 得 出 什么 结论 ”标记 类 型 内 方差 的 来 源 是 什么 ? 腹 侧 刚毛 比 
上 腹部 刚毛 具有 低 得 多 的 方差 ， 其 原因 可 能 是 什么 ? 


[解答 序号 : 141] 


附 录 R 


附录 表 A ”截断 的 正 态 分 布 一 一 大 样本 。p = 超过 截断 点 了? 值 的 群体 比例 。* = 了 值 
距 平 均值 的 离 差 ， 以 标准 差 为 单位 。i = 个 体 值 大 于 7 值 的 个 体 平均 离 差 ， 以 距 群 体 平 均 
值 的 标准 差 为 单位 。 对 大 于 50% 的 p 8: 按 (1-p) 取 x 和 i 表 值 , 给 * 一 个 负 号 ; Hi 
FU - p)vp， 保 留 正 号 。 来 自 p 的 线性 内 插值 的 误差 是 正 的 ， 当 p >0.10% 时 , 在 x 和 
i 中 误差 最 大 ， 大 约 都 是 +0.001 (节选 自 Falconer，1965a)。 











p% x i p% x i p% x i 
0.01 3.719 3,960 0.75 2.432 2.761 10 1.282 1.755 
0.02 3.540 3.190 0.80 2.409 2.740 11 1.227 1.709 
0.03 3,432 3.687 0.85 2.387 2.720 12 1.175 1.667 
0.04 3.353 3.613 0.90 2.366 2.701 13 1.126 1.627 
0.05 3.291 3.554 0.95 2.346 2.683 14 1.080 1.590 
0.06 3.239 3.507 1.00 2.326 2.665 15 1.036 1 554 
0,07 3.195 3.464 16 0.994. 1.521 
0.08 3.156 3.429 1.0 2.326 2.665 17 0.954 1.489 
0.09 3.121 3.397 1,2 2.257 2.603 18 0.915 1.458 
0.10 3.090 3.361 1.4 2.197 2.549 19 0,878 1.428 
1.6 2.144 2.502 20 0.842 1 400 
1.8 2.097 2.459 21 0.806 1.372 
0.10 3.090 3.367 2.0 2.054 2.421 22 0.772 1.346 
0.12 3.036 3.317 2.2 2.014 2.386 23 0.739 1,326 
0.14 2.989 3.273 2.4 1,977 2.353 24 0.706 1.295 
0.16 2.948 3.234 2.6 1.943 2.323 25 0.674 1.271 
0.18 2.911 3.201 2.8 1.911 2.295 26 0.643 1,248 
0.20 2.878 3.170 3.0 1,881 2.268 27 0,613 1.225 
0.22 2,848 3.142 3.2 1,852 2.243 28 0,583 1.202 
0.24 2.820 3.117 3.4 1.825 2.219 29 0.553 1.180 
0.26 2.794 3.093 3.6 1.799 2.197 30 0.524 1.159 
0.28 2.770 3.070 3.8 1.774 2,175 31 0.496 1.138 
0.30 2.748 3.050 4.0 1,751 2.154 32 0.468 1.118 
0,32 2.727 3.030 4.2 1,728 2.135 33 0.440 1.097 
0.34 2.706 3.012 4.4 1.706 2.116 34 0.412 1.078 
0.36 2.687 2.994 4,6 1.685 2.097 35 0.385 1.058 
6.38 2,669 2.978 4.8 1.665 2.080 36 0.358 1.039 
0.40 2.652 2.962 5,0 1.645 2.063 37 0.332 1.020 
0,42 2.636 2.941 38 0.305 1.002 
0.44 2.620 2,932 39 0.279 0.984 
0.46 2.605 2,918 5.0 1.645 2.063 40 0.253 0,966 
0.48 2.590 2.905 5.5 1.598 2.023 41 0.228 0.948 
9.50 2.576 2.892 6.0 1.555 1.985 42 0.202 0.931 
6.5 1.514 1.951 43 0.176 0.913 
7.0 1.476 1,918 44 0.151 0.896 
0.50 2.516 2.802 7.5 1.440 1.887 45 0.126 0.880 
0.55 2.543 2.862 8.0 1.405 1.858 46 0.100 0.863 
0.60 2.512 2.834 8.5 1.372 1.831 47 0.075 0.846 
0.65 2.484 2.808 9.0 1,341 1.804 48 0.050 0.830 
0.70 2.457 2.784 9.5 1.311 1.779 49 0.025 0.814 
0.5 2.432 2.761 10.0 1.282 1.755 50 0.000 0.798 
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小 样本 。 当 nn 个 个 体 从 总 数 为 N 的 群体 中 选择 而 来 


时 ， 表 值 是 选择 强度 i, 的 线性 内 插值 的 误差 是 负 的 ， 最 大 的 误差 大 约 是 -0.0075; n 
的 内 插值 给 出 正 误差 ， 最 大 值 大 约 是 +0.006。 (节选 自 Becker，1984， 其 中 可 以 找到 极其 









































广泛 的 表 。) 
N 
k 2 3 4 5 6 7 8 10 12 ν 
1 0.564 0,846 1.029 1.163 1.267 1.352 1.424 1.539 1.629 1 
2 一 0.43 0.663 0.82 0,954 1.055 1.138 1.20 1.372 2 
3 — = 0.343 0.553 0.704 0.821 0.916 1.065 1.179 3 
4 --- -- ΠΝ 0.291 0.477 0.616 0.725 0.893 1.019 4 
5 一 0.253 0.422 0.550 0.739 0.877 5 
6 = = == me = 0.225 0.379 0,505 0.748 6 
a = ΜΙ 一 = == 5 0.203 0.457 0.627 7 
8 - 0.318 0.509 8 
9 -- --- 一 一 0.171 0.393 9 
10 — = = = = 0.4 10 
N 
z 14 16 18 20 25 30 40 50 60 3 
1 1.703 1:16 1.820 1.867 1.965 203 21 2249 2319 1 
2 [456 1.525 1.585 1.638 1.745 166 1.97 2062 212 2 
3 LM 1.347 1.412 1.469 1.584 16554 1.810 1.91 1.990 3 
4 1.19 Læ 1.271 1.332 1.455 1.550 1.64 1.79 1.882 4 
5 086 1.005 1.150 1.214 1.345 1.446 1596 1.705 1.792 5 
6 0.866 0.962 1,02 1.110 1248 1.354 15ο 16⁄4 1.713 6 
7 0.755 0.858 05943 1.016 1.161 1.271 1.434 1552 1.644 7 
8 0.650 0.760 0.851 0.928 1.081 1.19% 1365 1.487 1.582 8 
Ὁ 0.447 957 0.681 075 0.936 Ι.06] 1.242 1.372 1.472 0 
15 一 0.18 0.282 045 064 0.77 ο9ι 1.139 125; 15 
20 = = = 0.336 0.530 0.782 0.951 1.076 20 
XN Ἢ 
. πο 80 100 150 200 250 300 350 400 τ 
1 2.377 2.427 2.508 2.649 2.146 2.819 2.878 2.927 2.968 1 
2 2.489 2.242 2.328 2.478 2.580 2.657 2.718 279 2.813 2 
3 2055 21: 2: 2353 243 231 2607 32660 2705 3 
4 1.950 2.008 2.101 2.263 2.372 2.455 2.520 2.574 2.621 4 
3 1.862 1.922 2.018 2.185 2.297 2.382 2.449 2.504 2.552 5 
6 1.786 1.848 1.947 2.118 2.233 2.320 2.388 2.445 2.493 6 
8 1.650 1.724 1.828 2.007 2.127 2.217 2.288 2.346 3.306 8 
10 1.553 1.621 1.730 1.916 2.040 2.132 2.206 2.266 2.317 10 
15 1.342 1.417 1.536 1.738 1.871 1.970 2.048 2,112 2.166 15 
20 115 1.257 1.386 1.601 1.742 1846 18 1.%95 2051 20 
% 1082 12 1.259 1.488 1.636 1.745 1.830 1900 1.98 5 
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方 括号 中 的 数字 指 的 是 采用 该 含义 的 那 一 章 的 序号 。 
这 里 没有 列 出 限制 使 用 的 一 些 含义 。 


Ay, Ag 


Pas awe 


人 


一 一 一 一 一 一 一 


所 考察 的 一 个 位 点 上 的 两 个 等 位 基因 
育种 值 
纯 合 体 AA RERNE, EAEE SA HERNA 





作为 下 标 , 表 示 家 系 同 或 组 间 
回归 系数 ;例如 bop = 亲子 回归 


[1,21] 重 组 频率 
相关 选择 反应 


显 性 离 差 
杂 合 体 的 基因 型 值 , 作 为 距 纯 合体 中 值 的 离 差 


环境 离 差 

=1—h? 

共同 环境 ; 即 家 系 平均 值 距 群 体 平均 值 的 环境 离 差 
永久 或 一 般 的 环境 效应 

暂时 或 特殊 的 环境 效应 

家 系 内 环境 ; 即 个 体 距 家 系 平均 值 的 环境 离 差 


近 交 系数 

系 群 或 群体 间 杂 交 的 第 一 代 

Fy 间 随 机 交配 所 产生 的 杂交 种 的 第 二 代 
全 同胞 

HAR = 血缘 系数 

用 于 下 标 Ta ECE 

[13] 用 于 下 标 , 指 家 系 闻 


基因 型 值 


αν] 


- 5ο ο ο TV 


符号 集注 “301 


一 般配 合力 


杂 合 基因 型 AA 的 频率 

[14] 妹 种 优势 的 大 小 ; 即 杂 种 平均 数 距 中 亲 值 的 离 莽 
半 同 胞 

EAC ο 


由 上 位 引起 的 互 作 离 差 
[13 ,19] 选 择 指数 
选择 强度 ; 即 以 表 型 标准 差 为 单位 的 选择 差 


[201 稳 定 选择 强度 的 一 种 度量 
各 种 含义 的 数字 。 在 [4,10,20] 中 指 家 系 大 小 , 即 家 系 中 的 个 体 数 


12] 负荷 
[4,11 HARK EE 


群体 平均 值 
[18] 群 体 平均 值 

Ftp. ΤΕΒΕ 

[10] 配 偶 育种 值 之 间 的 相关 


群体 大 小 ; 即 一 个 群体 或 系 群 中 繁殖 个 体 的 数目 
110,13] 家 系数 

有 效 群 体 大 小 

各 种 含义 的 数字 。 在 [10,13] 中 特 指 每 个 家 系 的 后 代数 


ἘΠ 


亲本 

中 亲 值 

纯 合 基因 型 AA 的 频率 

随机 交配 指数 ( 泛 交 指数 ) =1- F 

表 型 值 

对 性 状 具 增 效 作 用 的 等 位 基因 Ai 的 基因 频率 
[11,18] 中 选 比例 或 超过 正 态 分 布 截断 点 的 比例 
在 几 个 示例 中 使 用 的 小 鼠 侏 希 型 基因 


302 _ 数量 遗传 学 导论 


0 纯 合 基因 型 AA 的 频率 

q 对 性 状 具 减 效 作 用 的 等 位 基因 A, 的 基因 频率 

R 选择 反应 一 一 特 指 对 个 体 选择 

Rr [12] 总 范围 ; 即 处 于 相反 选择 极限 的 两 个 群体 之 交 平 均值 的 差异 

r [8] 重 复 力 ; 即 同一 个 体 的 重复 度量 之 间 的 相关 

r 亲缘 系数 ; 即 亲 缘 个 体 之 间 育 种 值 的 相关 

r [10] 配 偶 之 间 的 表 型 相关 

r [19] 两 个 性 状 之 间 的 相关 : rm = 育种 值 的 相关 ,rs = 环境 相关 , rp = 3938 
相关 

5 有 实际 度量 单位 的 选择 差 

SCA 特殊 配合 力 

: 对 一 个 特定 基因 型 不 利 的 选择 系数 (比例 ) 

s [13] 下 标 , 指 同胞 选择 

Τ 各 种 含义 的 总 数 

t 以 世代 数 表示 的 时 间 。 作 为 下 标 指 “ 在 第 世代 ” 

t 家 系 成 员 之 间 的 表 型 相关 (组 内 ) 

u 突变 率 ( 从 Αι 到 Ay) 

u [9,15] 亲 属 协 方差 中 显 性 方差 的 系数 

ν 由 下 标 表明 的 高 差 值 方 差 ( 有 因 组 分 ) : Vp = 表 型 方差 , Ve = 基因 型 方差 ， 


Va = 加 性 遗传 方差 , Vp = 显 性 方差 , Vi = 互 作 方差 (上 位 ), Vy = 非 加 性 
遗传 方差 , Ve = 环境 方差 


Vu 在 一 个 世代 中 由 突变 产生 的 方差 

Vs [20] 稳 定 选 择 强度 的 一 种 度量 

υ 突变 率 ( 从 Αρ 到 Αι) 

W Rw 作为 下 标 ,表示 家 系 内 或 组 内 

W [20] 自 然 选择 下 的 适合 度 

X 下 标 , 表 示 任 一 特定 个 体 ,例如 ,[5] Fy = 个 体 X 的 近 交 系数 

X 两 个 相关 性 状 之 一 

x [11,18] ESKA: MRE Ae eon a F EAE 


ERE Ἅᾖ303 _ 


Y 两 个 相关 性 状 中 的 另 一 个 

y 两 个 系 群 之 间 基 因 频 率 的 差异 

z 以 标准 差 为 单位 表示 的 正 态 分 布 纵 坐 标的 高 度 
α 基因 替代 的 平均 效应 

Qj» a 分 别 表示 等 位 基因 Ay 和 Αρ 的 平均 效应 

A 改变 量 ,如 Ag = 基因 频率 的 变化 ,AF = 近 交 率 
Σ 对 该 符号 后 面 的 数量 求 和 

σ 由 下 标 表示 的 数量 的 标准 差 ( o? = 方差 ) 
Mather 和 Jinks 使 用 的 符号 的 等 价 意义 

Mather 和 Jinks RB 

d a 

[4] Ma 

D 当 所 有 p= q= 过时 ,> oz= 2W( 等 式 [8.7]) 
Dr TRENERE 29, 

E, Viw 

E, Ve, 

ΕΙ ες 

Ε; Vis + — Ve 

h d 

[A] Σά 

H 当 所 有 p= q= +BY, Ud? = 4 区 (等 式 [8.7]) 
Hp 在 随机 交配 群体 中 4 Vp 

u P 


7 q 


po muwa me erar ar e ee a me ree e eee rrr Se 


习题 解答 


[ 方 括号 中 的 数字 指 的 足 在 正文 中 编号 的 等 式 。] 

1 (1.1) 

(1) 计数 的 总 数 是 6 129。 对 这 样 大 的 数字 ， 频 率 需要 5 位 小 数位 置 来 避免 四 舍 五 人 
的 误差 。 基 因 型 频率 是 ， 

MM: P=1787/6 129=0.29156 

ΜΝ: H=3039/6 129=0.49584 

NN: Q=1 303/6 129 = 0.21260 
检查 这 些 频率 加 起 来 等 于 1。 

(2) 将 P. HAO 的 数字 代 和 人 [1.1]， 给 出 基因 频率 为 ; 


M: p= [1787+ (4 x3 039)] /6 129 = 0.53948 


N: q= (1303+ ($ x3039)] /6 129 = 0.46052 
检查 p+g=1 

(3) 根据 [1.2]， 期 望 的 基因 型 频率 是 : 

MM: (0.53948)? =0.29104 

MN: 2x 0.53948 x 0.46052 = 0.49688 

NN; (0.46052)* = 0.21208 
检查 期 望 频率 加 起 来 等 于 1。 

(4) 很 紧密 的 一 致 。 为 了 检验 ,我 们 必须 将 期 望 频率 转换 成 可 与 观察 数目 比较 的 期 望 
数目 。 将 (3) 中 的 频率 乘 以 总 数 ， 给 出 期 望 数 月 为 : 

M ΜΝ Ν 

1 783.8 3 045.4 1 299.8 

RAR BRS 6129, RED [ (观察 值 - PA) PRE] 计算 y, 从 中 可 
{8 y =0.027, ΒΑ ΗΠΕΞς T RMR, RAAE, AAW 
来 估计 基因 频率 ， 并 且 期 望 数目 必须 与 这 个 观察 数 及 总 数 一 致 ; 换 句 话说 ， 有 3 个 数 2 个 
受 约束 ， 因 此 剩 下 1 个 身 由 度 。 

2 (20.1) RUE CY) 的 观察 选择 差 是 继 适 合 度 (W) 选择 之 后 的 一 个 相关 选择 差 S., 
所 做 预测 是 R = S. BE, ΚΙ Ε- -个 相关 反应 ， 应 当 根 据 [19.86] 从 S 中 来 预测 ; 


CRy = Thwhys’ 
因此 ， 通 过 R 可 以 正确 地 预测 cR,, WR: 
hyhy = hy 
fp 


习题 解答 305 
即 ， 如 果 


Ta _ hy 
hy 
4 (3.1) 如 果 基 因 型 取 自 一 个 随机 交配 群体 ， 则 基因 型 将 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 比 例 。 
像 习 题 1.1 中 那样 计算 ， 这 些 是 : 
aa ab bb 总 数 
101.0 821.0 1 669.0 2 591 
观察 到 的 数目 表明 两 种 纯 合体 过 量 ， 杂 合体 相应 的 不 足 。 这 个 差异 是 高 度 显 著 的 。( x? = 
12.9, P<0.001.) 数据 表明 群体 是 基因 频率 不 同 的 亚 群 体 混合 物 。 
4 (5.1) 下 面 一 单个 婧 表 兄 妹 的 婚姻 系谱 将 用 来 说 明 所 有 3 种 亲缘 关系 。 


A B 根据 [5.1] 或 根据 [5.2]， 可 由 两 种 方法 获得 解 
| PS | 答 。 将 [5.1] 应 用 于 系谱 : 
C D (1) ών. PDAEQ 和 PDBEQ， 给 出 Fx = 


Β ς i 
N Je + dra dy-t, 
P A (D 现在 C 和 G 还 是 全 同胞 ， 因 此 还 有 n=5 
ας, ， wee 的 两 条 额外 的 通 径 ， 给 出 Fx=4x (G= 

(3) 假定 D 是 叔父 ， 他 与 他 的 侄女 结婚 。 通 

径 是 DAEQ 和 DBEQ; Fx =2x dy-t, 
为 将 [5.2] 应 用 于 (1) 和 (2)， 我 们 需要 4 种 共 祖 率 CE, CG, ΡΕ. 人 对 τ 
除 DE 外 ， 全 为 0， 因为 D 和 刁 是 全 同胞 ， 所 以 它们 的 共 祖 率 是 过。Fx = 才 〈 才 》 =e 


对 于 (2)，CG 也 是 了 ; =t (4) το MF (3)， 所 需要 的 共 祖 率 是 AE，AG，BE， 


BG， 它 们 当中 AE 和 是 亲本 和 后 代 ， 其 余 的 为 0，Fx = τς 


5 (6.1) 值 的 范围 足够 小 以 至 于 观察 值 不 必 集 合成 更 宽 的 组 。 为 了 构建 这 张 表 ,使 
叶片 数目 按 次 序 成 为 一 纵 行 ， 它 们 位 于 表 中 X 下面。 然后 搜寻 数据 ， 和 根据 叶片 数目 为 每 
一 植株 作 一 记号 。 为 了 易于 计数 ， 每 划 4 条 斜 线 后 再 划一 横 线 (相当 于 划 “ 正 ” 字 ), 每 
5 个 为 一 组 ， 以 便 快速 计数 。 最 后 汇总 计数 ， 它 们 位 于 表 中 n 下 面 。 平 均值 和 方差 的 计算 
列 在 表 的 底部 。 如 果 叶 片 数目 被 编码 为 偏离 12 的 离 差 ， 像 x 下 面 展示 的 那样 ， 可 以 简化 
计算 。 主 要 差异 是 记 具有 较 大 的 可 变性 。 


TE 
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X 2 F, F; 
i = π nx ne R πα ne? 
12 0 0 一 一 一 1 0 0 
13 1 1 1 1 1 3 3 3 
14 2 4 2 4 8 5 10 20 
15 3 9 7 21 63 4 12 36 
16 4 16 11 44 176 3 12 48 
17 5 25 1 5 25 3 15 75 
18 6 36 3 18 108 2 12 n 
19 7 49 -- 一 一 1 7 49 
20 8 64 一 一 一 2 16 128 
21 9 81 一 一 一 1 9 81 
Σ 一 一 25 93 381 25 ος 512 
平均 值 15.72 £0.24 15.84+0.49 
方差 1.46 5.97 
A . 2 
平均 值 =12+ SB 方差 = 去 [ (αὐ) - «ΣΕ 





平均 值 的 标准 误 = vV 方差 /25 


6 (7.1) 将 频率 乘 以 活性 ， 对 基因 型 求 和 ，( 如 果 采 用 频率 的 百分率 ) 将 总 数 除 以 
100. 


PRE x 活性 
AA 1 171.2 
AB 7 438.2 
BB 6 448.4 
AC 515.2 
BC 1 060.0 
平均 值 = 16 633.0/100 = 166.33 


7 (8.1) 第 一 个 假设 是 杂交 的 品种 在 所 有 位 点 上 都 是 纯 合 的 。 烟 草 正常 是 自 花 传粉 
的 ， 因 此 这 很 可 能 是 真实 的 。 于 是 从 起 源 上 看 ，F 方差 完全 是 环境 的 。F, 方差 在 起 源 上 
既 有 环境 的 又 有 遗传 的 。 第 二 个 假设 是 F 中 的 环境 方差 与 F 中 的 相同 。 人 异动 这 个 假设 ， 
遗传 方差 可 通过 减法 而 获得 。 

F 方差 = Ve + Ve =5.97 


F 方差 = Ve = 1.46 

Vo=4.51 
、 Ve 4.51 | 
遗传 决定 的 程度 = Vet ν᾽ 5.97 =0.76 R 76% » 


8 (9.1) 孩子 们 是 半 同 胞 〈 兄 习题 5.2) AERE 9-3, r=. 


9 (11.1) 利用 附录 表 A， 从 选择 比例 p 中 可 得 到 选择 强度 ij。 然后 将 0b 作为 方差 
的 平方 根 ， 应 用 等 式 [11.3]。 解 答 如 下 。 
(1) (a) R=1.271 x 0.373.271 = 1.54µ. 
(b) R=0.798 x 0.37 x 3.271 = 0.97. 
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(ο) X p KF 50%M, 取 1-p 的 i 值 ， HÆL (1- ϱ) {ρε i=1.271 x0.25/ 
0.75 =0.424; R=0.5lg- 
(2) R=1.755x0.18 x 1.304=0.41 Ko 
(3) 对 雌性 的 选择 强度 =1.159。 对 雄性 没有 进行 选择 ， 因 此 i = 方 x1.159 = 0.5795; 
R=0.5795 x0.22x2.074=0.26 头 仔 冀 / 窒 。 当 对 生殖 力 进 行 选择 时 ， 后 代 已 经 出 牛 ， 而 
此 时 已 度量 生殖 力 的 个 体 就 可 以 被 选择 了 。 考 虑 这 个 过 程 的 一 个 备 择 方法 是 ， 将 两 个 性 别 
的 后 代 看 作 是 在 其 母亲 生殖 力 的 基础 上 选择 的 。 后 代 对 母亲 的 回 J 是 方 大 ， 因此 在 这 个 例 


于 中 反应 是 R= 1.159x (3 κο.22) κ2.074-0263ΠΈ/3. 
10 (7.1) 方差 可 借助 [17.2] 转换 成 对 数 ， 结 果 如 下 。 





小 〈S) 对 照 (0) 大 (L) 
C 0.143 0.111 0.128 
1+¢ 1.0204 1.0123 1,0164 
ataja) x 100 0. 3809 0.2306 0.3068 
了 [对 数 ) 0,062 0.048 0.055 
对 数 的 平均 值 1.074 1.362 1.597 
对 数 的 反应 0.288 0.235 


当 反 应 转换 成 对 数 时 ， 如 果 反 应 相等 ， 则 算术 平均 值 的 比率 将 相等 : 

L/C = 39.85/23.16 = 1.72 

C/S = 23.16/11.97 = 1.93 

不 对 称 程 度 被 大 大 减少 。 可 选择 的 是 ， 对 数 转 换 数据 的 平均 值 可 从 [17.1] 中 
(lgx) 的 公式 中 计算 出 来 。 上 面 给 出 了 这 些 值 。 用 对 数 单位 表示 的 反应 几乎 是 相等 的 。 这 
从 下 面 的 事实 中 可 预测 出 来 : 反应 与 标准 差 成 比例 〈( [11.3])， 并 且 对 数 单位 的 标准 差 几 
乎 是 相等 的 。 

11 (1.2) 对 非 品尝 基因 非 品 尝 员 是 纯 合体 。 具 有 了 哈 迪 一 温 伯 格 频 率 ， 纯 合体 的 频 
率 是 基因 频率 的 平方 。 因 此 g = 0.3 =0.55。 

12 (2.1) 首先 得 到 不 利于 白花 植株 的 选择 系数 *。 相 对 于 蓝 色 的 适合 度 是 143/229 
=0.62，s =1-0.62=0.38。 假 定 随机 授粉 ， 白 花 植株 是 纯 合 体 ， 它 们 的 频率 是 qo WHE 
[2.12] ， 突 变 率 是 : 

u = sq? =0.38x7.4x 1074 =2.8x 1074 
注意 适合 度 0.62 是 肉 性 植株 的 适合 度 。 计 算 过 程 假定 雄性 的 适合 度 同 样 地 降低 。 

13 《3.2) 单独 计算 每 一 个 族 的 基因 频率 和 哈 迪 一 温 伯 格 期 望 值 ， 并 与 观察 数目 比 

Be, χ᾽ 检验 观察 和 期 望 数 目 之 间 的 一 致 性 。 


(a 的 ) p aa ab bb χὶ 
北冰洋 0.1214 18.0 260.0 941.0 1.8 
海岸 0.2649 96.3 534.3 741.4 2.2 


在 两 个 族 中 基因 频率 不 同 ， 因 此 在 混合 样本 中 预料 有 过 量 的 纯 合 体 。 每 一 个 族 ， 对 它 自己 


ο ου. i re ee ΜΙ 
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的 基因 频率 来 说 ， 具 有 与 哈 迪 一 温 伯 格 期 望 值 良好 一 致 的 基因 型 频率 。 因 此 纲 分 成 这 两 个 
族 ， 每 个 族 都 是 族 内 随机 交配 ， 足 以 解释 总 样本 中 的 基因 型 频率 。 

14 (5.2) 双生 子 在 遗传 上 等 价 于 一 单个 个 体 。 因 此 这 两 个 婚姻 等 价 于 一 个 个 体 共 
有 两 个 配偶 ， 因 此 孩子 为 半 同 胞 相关 ， 他 们 的 共 祖 率 是 1/8。 ( 见 [5.7]。) 如 果 根 据 
[5.1] 从 系谱 中 来 求解 ， 则 这 对 双生 子 在 系谱 中 必须 视 为 一 单个 个 体 。 

15 (6.2) 数据 必须 组 群 成 几 类 。 以 1g 为 间隔 组 合成 15 类 , 这 是 令 人 满意 的 。 类 
别 卫 根据 重量 的 整数 部 分 制 成 表 ， 即 忽略 小 数 部 分 。 类 别 间 隔 是 4.0~4.9，5.0~5.9， 等 
等 ， 类 别 中 点 是 4.45，5.45， 等 等 。 因 此 平均 值 是 0.45 + Xo DERART EMADE 
的 平均 值 和 方差 的 估计 值 。 





X45 67 8 9 Ι0 11 12 13 1415 1617 18 全 部 侏儒 正常 
平均 值 12.61 6.12 14.04 
"1125100 1648117212 yE ο oo. ae 


分 布 是 双 峰 的 ， 没 有 重合 。9 个 很 小 的 小 最 在 某 一 方面 明显 不 同 于 其 余 的 。 事 实 上 ， 它 们 
对 称 为 侏 血 的 一 种 矮 化 基因 是 纯 合 的 ， 第 7 章 和 第 8 章 中 这 种 基因 被 用 作 例 子 。 侏 人 血 基 因 
的 存在 大 大 增加 了 方差 。 

16 《7.2) 运用 [7.2] 能 够 做 到 这 一 点 ,但 通过 计算 哈 迪 一 温 伯 格 频 率 和 通过 对 活 
性 x 频率 求 和 得 到 平均 值 ， 可 能 更 简单 。 





频率 
活性 
(1) (2) (3) 
AA 122 0.04 0.25 0.64 
AB 154 0.32 0.50 0.32 
BB 188 0.64 0.25 0.04 
平均 值 174.48 154.50 134.88 


17 (8.2) 这 仅 需 要 将 a、d 和 4 AA [8.30] 和 [8.4] Po a Aid 的 值 在 解 第 7 
章 习题 中 已 获得 。 








α d q 2ρ9 V, =2pg a? Vp = (2pgd)? 

(1) (1) 33,6 -1 0.2 0.32 361.27 0.10 
(2) 33.0 -1 0.5 0.50 544.50 0.25 

(3) 32.4 -] 0.8 0.32 335.92 0.10 

(2) 0 50 0.4 0486 0 576.00 
(3) ΒΕ b: 2.5 2.5 0.5 0.50 3.125 1.56 
ΒΑ ο 11.4 28.5 0.2 0.32 41.59 83.17 
两 个 基因 ， 44,71 84.74 


18 (9.2) 习题 8.2 (3) 的 解答 给 出 了 γι =44.71 和 γῃ-84.Τ4, 我 们 必须 把 νε = 
+ (内 + Vp) =43.15 加 到 它们 上 。 这 3 个 组 分 相 加 给 出 Vp = 172.00. RER 9-3 中 的 协 
方差 .于 是 我 们 获得 : 


eo amem amm e e M -- - 一 一 一 
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(1) 后 代 对 中 亲 的 回归 = W/Vp =0.259 
(2) 后 代 对 单亲 的 回归 =$ V/V =0.130 
(3) 全 同胞 相关 = (Ev + EV) Ve -0.252 
(4) 半 同 胞 相关 -ενων, = 0.065 
(5) ΑΠΛΗΣ = (EV+ Yo) /Vp  =0.095 


19 (11.2) 由 于 在 第 19 章 和 第 20 章 要 解释 的 原因 ， 不 作出 一 个 重要 假设 ， 这 个 问 
题 就 不 能 问答 ， 即 选择 存活 的 原因 是 吧 深 本 身 而 不 是 与 它 相 关 的 某 个 其 他 人 性状， 例如 起 
长 。 这 个 假设 在 所 描述 的 环境 中 似乎 是 有 理由 的 。 于 是 ,借助 这 个 假设 ， 选 择 差 是 $ = 
9.9% -9.42=0.54mm。 为 了 预测 反应 ， 我 们 需要 知道 遗传 力 ， 巡 传 力 将 取 自 习题 10.8， 其 
大 小 为 0.82。 根 据 [11.2]， 顶 测 反 应 是 号 =0.82x0.54=0.44mm， 增 加 了 5$% 。 对 生存 者 
后 代 预 测 的 平均 值 是 9.42 +0.44 =9.86mm。 所 作 的 假设 是 习题 20.1 的 主题 。 

20 (17.2) 依 杂 种 和 中 亲 值 之 间 的 差异 计算 杂种 优势 。 首 先 对 给 定 的 算术 值 做 这 一 
点 。 然 后 将 所 有 给 定 的 算术 值 转换 成 对 数 并 从 这 些 对 数 中 计算 杂种 优势 。 在 两 个 尺度 上 的 
杂种 优势 展示 在 下 面 。 我 们 不 能 使 用 [17.1] 来 评估 对 数值 平均 值 , 因为 变异 系数 没有 给 
出 ， 因 此 通过 对 给 定 算术 平均 值 取 对 数 ， 尺 度 转换 一 定做 得 不 够 准确 。 这 里 采用 底数 为 
10 的 对 数 。 使 用 自然 对 数 log. ， 可 同样 很 好 。 两 者 之 间 的 关系 是 logor = 0.4343logx。 


算 R 对 OK 
L 6 5 Ë c 5 
L 1.54 1.135 0.025 L 0.028 0.025 0.023 
c 一 0.92 0.53 ς - 0.019 0.019 
7 = = - 0.07 7 = = -0.002 


根据 杂交 系 群 的 大 小 ， 在 算术 尺度 上 杂种 优势 变化 很 大 ; 不 容易 看 出 大 小 组 之 间 的 杂种 是 
否 不 同 于 大 小 组 之 内 的 杂种 。 在 对 数 尺 度 上 ， 杂 种 优势 在 大 小 组 之 间 和 大 小 组 之 内 的 所 有 
杂种 中 几乎 都 相同 ， 除 Sx 5 杂交 以 外 ， 它 在 两 种 尺度 上 都 是 不 规则 的 。 两 种 尺度 上 杂种 
优势 绝对 大 小 的 差异 没有 意义 。 

21 (1.3) 对 一 个 近似 的 答案 ， 如 果 频 守 被 表示 为 分 数 ， 则 求解 较 容 易 。 首 先 从 ᾧ 
= 1/20 000 中 得 到 基 因 频 率 ; 9 = 1/141。 携 带 者 是 杂 合体 ， 具 有 频率 ; 


1, 140 
24 (1-4) =2x 141 X141 


2 ` y 
= 41 (近似 ) 
=$ GEB) 
22 (2.2) 白花 纯 合 体 极 端 稀少 ， 可 以 和 忽略。 于是， 白花 植株 的 频率 是 杂 合 体 的 频 


OH, 根据 [2.15]， 从 蓝 到 白 的 突变 率 是 u= H/2 = 5 (0.38 x 7.4 x 10-4) = 
1.4x 1074, 
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23 (3.3) N=40, 根据 [3.7], AF =1/80=0.0125 

根据 [3,12], F (155) -1- (90.9875) =0.061 
E (1-16) -1- (0.9875}°=0,118 

24 (5.3) GARB Ai Rh SoHE. μις LER IMEE, ik 
FE: 
B CD 有 5 条 通 径 ， 2 条 通过 共同 祖先 五 和 F,， nn 
T ΠΕ =5, 4 条 通过 A、B、C 和 D， 全 都 具有 n 
eos - a =7。6 个 共和 辣 祖 先 没 有 一 个 是 近 交 种 。 根 
| 


δ 据 15.1] 


L Fy =2 ($a GY 


亲本 ORE MRL EMET, P=, BAUM UMS 中 看 出 。 注 意 亲 本 
HES ABE FER 
15 (6.3) AS TRB MARS, 根据 : 


隐 性 等 位 基因 纯 合 的 位 点 数 ， 其 庆 量 值 是 | E 

-4.-3, -2. -1, 0。 这 些 类 别 的 频率 由 3 τω 

(α κ δ) 4 πμ ΡΑΣ M, Ha a 1 4 6 4 1 

是 在 任 一 特定 位 点 上 纯 合 的 概率 。 这 里 a= 5 | μα μα] 


《0.3)2 = 0.09, b =0.91。 二 项 式 展 开 的 各 
项 是 
α 4a°b 6a*b? 4ab? bt 
系数 1，4，6，4，1 最 容易 从 上 面 给 出 的 一 直到 η =6 的 具有 n= 4 的 杨辉 三 角 中 获得 。 
达到 3 位 小 数 所 要求 的 频率 是 : 


REM AERH -4 -3 -2 -} 0 总 数 
Bi 8έ 0.000 6.003 0.040 0.271 0.686 1.000 


极端 前 不 对 称 性 是 向 性 纯 合 体 低频 率 的 后 果 。 

26 《7.3) 这 可 以 通过 3 种 方法 来 做 到 。(i) 根据 [7.2] HULA RR 
M#BUg 为 背景 用 图 表示 以 。 当 然 ， 这 只 能 给 出 一 个 近似 答案 。 

(ii) 外 理 数 量 值 就 好 像 它 是 适合 度 ， 利 用 [2.19] 来 找 出 平衡 基因 频率 。 为 此 ， 我 们 
血 要 每 一 个 纯 合体 相对 于 厅 合 体 的 通 合 度 。(1 ~ s1) =110/150=0.733, (1 -- ο) Ξ90/150 
«0.600 ει =0.267，ss =0.400。 于 是 ， 如 果 9 是 A, 的 平衡 频率 ,根据 [2.19], g= 


ep -- 一 一 一 -一 一 -一 
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0.267/0.667-0.4. 

Gii) 48 [7.2] 对 9 求 微分 并 使 其 等 于 0。 (在 使 用 [7.2] 过 程 中 ， 必 须 小 心 确保 p 
是 给 予 较 高 值 的 等 位 基因 的 频率 ， 在 这 个 例子 中 是 Ai 。) 将 p=1-g 代 入 【7.2]， BHR 
理 给 出 : 

M=a+2 (d-a) ᾳ- 24 

dM/dg=2 (d~a) -4dg 

a~ d-a 

ΕΣ 
纯 合体 中 值 是 100, a = 10，d = 50。 这 样 g = 407100 = 0.4。 

将 这 些 a, d Ag 的 值 代 人 [7.2]， 给 出 MM=26， 作 为 偏离 纯 合体 中 值 的 离 差 。 因 此 
群体 平均 值 是 100 + 26 = 126。 

27 (8.3) 比率 Vp/ Ve 是 [8.4] REL [8.8-。 让 cc 代表 显 性 度 ， 因 此 d = ca。 然 后 
2ρᾳα” 相 消 ， 比 率 简化 成 : 

Vp 2 pae? 

Ve ”2pge2 + ‘lte (ᾳ -- ϱ) 1 
其 中 9 是 隐 性 等 位 基因 的 频率 。 对 不 同 基 因 频 率 求解 之 前 ， 代 人 。 值 然后 进一步 简化 要 
更 容易 一 些 。 下 面 给 出 了 简化 表达 式 ， 具 有 4 种 基因 频率 的 V/V 的 值 。 为 了 绘制 曲线 ， 
将 必须 计算 更 多 的 值 。 


























4= 二 = d=a d=2ea 

g- g fog g- 2 

q 2 1 2,1 
9 +3g+ 2 l+q αντε 

0.2 0.140 0.667 0.970 
0.4 0.129 0.429 0.842 
0.6 0.090 0.250 0.495 
0.8 0.045 0.111 0.209 
最 大 值 0.143 -- 1.000 
在 9= 0.250 一 0 0.250 


注意 由 低频 率 的 一 个 完全 隐 性 等 位 基因 造成 的 大 部 分 方差 是 显 性 方差 ; 但 当 显 性 不 完 
全 时 ， 显 性 方差 的 比例 不 是 很 大 。 

28 (9.3) 父子 和 和 母子 相关 显然 是 一 致 的 。 为 了 与 中 亲 一 孩子 相关 进行 比较 , 我们 
必须 将 相关 转换 成 回归 。 在 做 这 个 的 过 程 中 ， 我 们 必须 作 两 个 假设 ; 亲本 的 方差 和 孩子 的 
方差 相同 ， 孩 子 是 单个 孩子 ， 不 是 几 个 孩子 的 平均 值 。 借 助 这 些 假设 ， 孩 子 对 单个 亲本 的 


回归 等 于 相关 ， 都 是 广 /Vp MBH, Va/ Vp 的 估计 值 是 1.00 和 0.98。 中 亲 一 孩子 相 
关 估 计 了 (1; Vs/Vp, Siti Va/ Vp = 0.694 + =0.98. 因此 这 3 种 相关 完全 是 一 敏 
的 。 


29 (11.3) 选择 强度 可 从 附录 表 Β 中 获得 ; 它 在 两 个 件 别 中 不 同 。 对 雄性 ，n = 4， 
N=60, 给 出 i, =1.882。 对 肉 性 ，n =8，N =60， 六 = 1.582。 平 均值 (W [11.60]) Æi 


oo ων. μμ... - 一 -- 
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=1.732。 根 据 [11.3]， 每 世代 的 预测 反应 是 尺 =1.732x0.81x111= Ι55.Ἴβο 

如 果 反 应 以 相同 的 速度 继续 下 去 ， 那 么 $ 代 之 后 平均 值 将 是 738+ (5x 155.7) = 
1 517g。 可 是 ， 对 这 样 高 的 遗传 力 ， 由 选择 引起 的 方差 的 减少 是 不 能 忽略 不 计 的 。 通 过 取 
平均 中 选 比 例 ， 即 10% 可 以 作出 很 粗略 的 预测 。 于 是 表 11-6 中 的 内 播 法 给 出 R, 50.78 x 
Ri = 121g。 将 随后 的 小 的 反应 减少 忽略 ，5 个 世代 之 后 的 预测 平均 值 是 738 + 155.7+ (4x 
121} =1378g。 

30 (17.3) 因为 效应 随 平均 值 而 增加 ， 首 先 我 们 可 以 尝试 一 种 对 数 转换 : 或 更 简单 
H, REX HL 来 看 看 它 是 否 稳定 不 变 。 在 转换 成 对 数 之 后 X 染色 体 之 间 的 差异 给 在 
下 表 的 左边 。 它 对 算术 差异 是 一 个 相当 的 改进 ， 但 它 仍然 随 平均 值 而 增加 。 因 此 我 们 需要 
一 种 更 强烈 的 转换 。 在 转换 成 对 数 之 前 ， 通 过 减 去 某 一 常数 可 以 达到 这 个 目的 。 人 们 可 能 
猜想 应 当 减 去 4 根 较 大 的 刚毛 ， 因 为 它们 几乎 是 不 变 的 。 于 是 转换 将 是 log (x - 4)， 其 中 
x 是 计数 的 刚毛 数 。 这 种 转换 效果 很 好 ， 正 如 下 面 所 示 ， 提 供 了 独立 于 常 染 色 体 水 平 的 工 
染色 体 的 效应 。 

-一 一 可 以 更 合理 地 获得 所 要 求 的 转换 ,结果 如 
对 数 差异 下 。 在 算术 纸 上 绘 制 高 对 低 算 术 值 作 图 。 这 








高 低 差异 
ep κ υπ 
B 0,090 0.970 0635. 0,35 找 一 个 尺度 ， 使 得 直线 通过 原点 ， 即 在 两 个 
ς 0.143 1.272 1.092 0.180 轴 上 0 点 处 。 这 将 给 出 y = bx 形式 的 一 种 图 
D 0.147 1.490 1316. οἱπι > 
ο ο ο ο. É, 这 样 比率 y/x 是 稳定 的 。 如 果 绘 制 的 


直线 辣 下 伸展 ， 将 发 现 它 通过 或 接近 H = 4， 
L=4 这 一 点 。 这 意味 着 (H-4) / (L-4) 是 稳定 的 ， 所 要 求 的 转换 就 是 log (x -4)。 


RAR - 2pg ___2q Uza) 2ᾳ 
oh AL) RE απ ο Ge) 145 
代 人 
-24 - 工 
l+q 3 


给 出 解 ，g = =0.20 
GER: 记 住 当 两 个 等 位 基因 的 基因 频率 记 为 p Ag it, p+q=l, 因此 p=1-g。 在 做 基 
因 频 率 的 代数 时 ， 代 人 p =1-9， 或 g =1-p 作为 第 一 步 通常 是 最 好 的 。) 

32 (2.3) 根据 [2.4], a 的 基因 频率 将 是 ; 

10-4, (10734 10:35) =1/ (1+10°') = 10/11 =0.90909 

于 是 哈 迪 一 温 伯 格 频率 是 AA -0.0083, Aa =0.1653, aa = 0.8264ο 

3 (3.4) 期 望 平均 值 是 基础 群体 的 基因 频率 ， 即 0.3。 如 果 学 生 数 很 大 ， 则 将 发 现 
这 个 。 经 过 电泳 的 样本 可 视 为 第 六 世代 的 亲本 ， 因 此 就 有 6 个 世代 的 随机 漂 变 。 首 先 像 习 
题 3.3 那样 得 到 F (ι-6), 但 N=20, RBM F=0.141, Who, WH [3.14]， 基 因 频 率 


的 方差 将 是 os =0.3x0.7x0.141 =0.030。 学 生 估计 值 的 标准 差 将 是 /0.030 =0.17。 
34 (5.4) 首先 根据 [5.15] 得 到 近 交 系数 为 ; 


1-0.01 


F=]+0.01 





=0.9802 
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然后 ， 根 据 [3.1$]， 杂 合体 相对 于 哈 迪 一 温 伯 格 频率 的 频率 是 : 

ΗΒ, Ho =1- F =0.0198 
哈 迪 一 漫 伯 格 频率 是 ， 

Hy =2*0.2x0.8=0.32 
因此 ， 在 群体 中 所 要 求 的 杂 合 体 频率 是 : 

H,=0.0198 x 0.32 = 0.63% 

35 (6.4) 首先 必须 对 两 种 位 点 分 别 计算 出 二 项 式 频 率 。 在 每 一 种 情形 中 都 有 3 种 
基因 型 类 型 ， 具 有 二 项 式 频率 αἱ 2ab b’, Ho Mb 如 下 。 

q =0.3 的 位 点 ; a =0.09, b=0.91 

4=0.7 的 位 点 : a =0.49， b=0.51 
两 种 位 点 的 二 项 式 频 率 和 基因 型 类 型 列 在 下 表 的 边际 (顶部 和 左边 )。 











9 =0.3 的 位 点 
类 型 频率 -2 -1 0 
0.008 0.164 0.828 
-4 -3 =9 
m om { 
0.002 0.039 0.199 
q=0,7 -3 -2 -1 
=] 0.500 { 
的 位 点 0.004 0.082 0.414 
-2 =i 0 
0 0.260 { 
0.002 0.043 0.215 


两 种 类 型 的 位 点 放 在 一 起 位 于 表 的 中 央 部 分 。 基 因 型 类 型 通过 将 两 个 边际 类 型 加 起 来 而 得 
到 ， 频 率 通 过 将 两 个 边际 频率 相 乘 而 得 到 。 有 5 个 基因 型 类 型 。 将 代表 同一 类 型 的 小 区 中 
的 频率 加 在 一 起 给 出 如 下 的 频率 分 布 。 


度量 类 型 -4 -3 -2 -1 0 总 数 
频率 0.002 0.043 0.283 0.457 0.215 1.000 


36 (7.4) 像 图 7-1 中 定义 的 那样 ， 基 因 型 值 是 a= t (05. 90) =2.5; a=} 


(95-38) -28.5ο (Pine Rae’ HA.) 在 两 种 情形 中 ，d = c. Τὰ [7.2] 简化 成 M 
=a (1-29)， 其 中 9 是 隐 性 和 减 效 等 位 基因 的 频率 。 这 给 出 : 
M,=2.5 [1-2 (0.5)] =1.25 #1  M.=28,5 [1-2 (0.2)?] =26.22 
ΗΝ [7.3] 那样 ， 将 两 个 基因 放 在 一 起 ，4W = 1,25 + 26.22= 27.47。 这 是 偏离 两 个 双 纯 合体 
中 点 的 离 差 。 已 经 表述 ， 双 显 性 纯 合体 的 值 是 95。 假 定 基因 效应 是 加 性 的 ， 那么 双 隐 性 
纯 合体 的 值 是 : 
95 - 2a, - 2a, =95 - 5 - 57 = 33 


因此 中 间 纯 合体 值 是 方 (95 + 33) =64。 这 使 得 平均 颗粒 数 为 64 + 27.47 = 91.47。 
得 到 平均 值 的 另 一 种 可 选择 的 和 更 快 的 方法 是 来 自 4 种 基因 型 的 值 和 频率 ， 正 如 上 表 


Pe e—a 
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所 示 。 列 人 的 值 ， 即 颗粒 数 是 例 7.3 中 给 出 的 数 
基因 型 B- bb 


频率 0.75 0.25 值 。 
ὗς ως ας 半 均 值 = (95 x0.72) + (90x0.24) + (38 
c- 0.% oe pR x0.03) + (34x0.01) =91.48。 
f l 37 (8.4) 对 每 一 个 基因 ， 我 们 必须 分 别 通 
ve omM fat [8.30] 获得 WV, 通过 [8.4] 获得 νο, WR 


—— -将 它们 加 在 一 起 。 做 这 个 所 需 的 基因 型 值 ec hid 
必须 从 习题 7.9 解答 中 的 表 Gi) 边 上 的 平均 值 中 取得 。 


基因 b: a= d= (0.228+0.342) =0.285; g = V04=0.6325 
基因 cs ae = ἆ- 2 (0.060 340.30) =0.150; ¢=/0.2=0.4472 


基因 b: a =0.285 (14+0.6325 - 0.3675) =0.3605 
基因 ο“: a = 0.150 (140.4472 - 0.5528) =0.1342 


Vy = 2ρᾳ α΄ Vp = (2pqd)? 
基因 b 0.0604 0.0176 
基因 ο” 0.0089 0.0055 
两 个 基因 0.0693 0.0231 


互 作 方差 V 直接 从 习题 7.9 解答 的 表 G) 的 互 作 离 差 中 计算 出 来 。 表 中 的 值 是 偏 高 群体 
平均 值 的 离 差 ， 因 此 它们 的 方差 简单 地 就 是 它们 平方 的 平均 值 。 因 此 为 了 得 到 WV， 将 每 
一 个 互 作 离 差 的 半 方 乘 以 基因 型 频率 ， 再 相 加 ， 

¥;=0.48 (0.04)? +0.32 (-0.06)? +0.12 (-0.16)7 +0.08 (0.24)? = 0.009% 

γι = 0.0693 = 67.94% 

Vp = 0.0231 = 22.65% 

V; = 0.0096 = 9.41% 

Ve = 0.1020 = 100.00% 
为 了 检验 ， 可 直接 从 习题 7.9 的 表 (G) 的 值 解 出 Ve. 36 Gi) 中 加 性 期 望 值 方差 给 出 
Va + Voo 

38 (9.4) 对 标准 化 的 窜 仔 畜 ， 全 同胞 相关 比 母 女 回 归 稍 高 些 。 这 是 由 显 性 或 共同 
环境 或 两 者 共同 作用 引起 的 。 由 于 下 面 的 原因 ， 被 养育 母 畜 的 窜 产 仔 数 影响 她 自己 随后 的 
窒 产 仔 数 。 在 较 大 的 窝 中 养育 的 母 畜 不 得 不 与 较 大 数量 的 竞争 者 合用 它们 出 生前 和 汤 奶 前 
的 营养 ， 因 此 它们 在 断奶 时 较 小 ， 发 育 到 成 年 时 也 较 小 。 因 为 较 小 ， 它 们 排出 较 少 的 卵 ， 
具有 和 较 小 的 窒 仔 畜 。 作 为 帘 同 伴 被 养育 的 同胞 分 享 它 们 被 养育 的 窒 和 仔 畜 环境 。 因 此 当 窜 仔 
畜 没 有 进行 标准 化 时 ， 窜 产 仔 数 的 变异 造成 了 增加 全 同胞 相关 的 环境 协 方差 ， 这 一 点 可 从 
数据 中 看 出 。 被 养育 的 一 头 母 畜 所 处 的 帘 大 小 是 母亲 的 窜 产 仔 数 。 因 此 ， 当 帘 仔 畜 没 有 被 
标准 化 时 ， 上 其 有 和 较 大 窜 仔 畜 的 母亲 倾向 于 产生 具有 较 小 帘 仔 畜 的 女儿 。 因 此 ， 女 儿 和 母亲 
的 窜 产 仔 数 具有 一 种 负 的 环境 协 方差 。 当 窝 仔 畜 没 有 进行 标准 化 时 ， 这 抵消 了 正 的 遗传 协 
方差 ， 结 果 母 女 回归 几 平 为 0。 注意 这 种 母体 效应 如 何 引 起 窜 辐 伴 的 正 环境 协 方 差 ， 又 是 
如 何 引起 后 代 和 亲本 的 负 环 境 协 方差 。 


a o p a 书生- 一 一 一 一 一 一 一 
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39 (11.4) 首先 必须 计算 出 每 一 个 世代 的 选择 差 5 = P - M。 这 是 选择 ,对 它 的 
反应 在 下 一 世代 才能 看 出 来 。 因 此 每 一 个 选择 差 依靠 后 裔 世代 进入 表 中 。 世 代 0 没有 应 用 
于 它 的 选择 。 表 中 位 于 反应 丸 下 的 数字 简单 地 就 是 世代 平均 值 。 下 一 步 ， 选 择 差 连续 地 
加 起 来 以 给 出 在 2 之 下 所 显示 的 累积 选择 差 。 对 于 差异 ， 每 一 个 世代 中 的 ΚΣ) 值 
是 通过 从 高 系 的 值 中 减 去 低 系 的 值 而 获得 的 。 通 过 RDS 的 回归 来 估计 现实 遗传 力 ， 
包括 世代 0 的 值 在 内 。 另 外 可 选择 的 是 ， 虽 然 不 够 可 靠 ， 几 总 反应 与 总 选择 的 比率 来 估计 
它 。 对 于 高 系 ， 这 是 (2.44 2.16) /0.45 = 0.62。 











高 低 差异 
世代 
R 5 Vs R 5 us R us 

0 2.16 0 0 2.16 0 0 0 0 

1 2.26 0.16 0.16 2.06 -0.14 -0.14 0.20 0.30 
2 2.26 0.08 0.24 2.03 -0.06 -0 20 0.23 0.44 
3 2.33 0.11 0.35 2.02 - 0.06 -0.26 0.31 0.61 
4 2.45 0.08 0.43 2.05 -0.0% - 32 0.40 0.75 
5 2.44 0.02 0.45 2.01 - 0.04 -0.36 0.43 0.81 
ies 0.631 0.362 0.512 
的 回归 


ary 0.62 0.42 


= ge | eaten et ----- --------- ---- 


40 (19.1) 遗传 力 〈 见 表 10-7) 








NE: h =4x 5 =0.52 

饲料 消耗 量 : hh = 4x E φῇ -0.40 

表 型 相关 : έλα =0.83 

遗传 相关 : τρως στο ος 

环境 相关 : = 22 848 - (4x2 229) 








E= /UIT -4x 1 602) (61 504—4x6 150) 
可 供 选 择 的 是 ， 也 可 以 根据 [19,1] 来 计算 环境 相关 ， 为 此 需要 下 面 的 数据 


hg =0.7211 ec=0.6928 
hp = 0. 6325 ep =0.7746 
hohp = 0.4561 eger = 0.5366 


代 到 [19.1] 中 给 出 ; 
0.83 = (0.71 x0.4561) + (τεχθ.5366) 


EF=0.94 
41 (1.5) 基因 可 以 计数 ,它们 的 频率 可 通过 [1.1] 的 扩展 来 确定 。 
A: 0.096 + + (0.483 + 0.028) =0.3515 


Β: 0.343 +5 (0.483 +0.050) =0.6095 
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C: o «7 (0.028 +0.050) =0.0390 
总 数 1.0000 
CC 的 哈 迪 一 温 伯 格 期 望 值 是 (0.0390)? = 0.0015. Æ 178 个 人 的 样本 中 期 望 数目 是 
0.27。 没 有 发 现 一 个 ， 因 为 期 望 值 大 大 低 于 1。 
42 (2.4) 没有 。 根 据 [2.4]， 当 两 种 速率 增加 同一 比例 时 ， 平 衡 是 相同 的 。 


43 (3.5) 习题 3.4 给 出 0, =0.03。 起 始 基因 频率 是 0.3 和 0.7。 于 是 根据 [3.5], 
基因 型 频率 将 是 : 


ΑΙΑΙ: 0.09 +0.03 =0.12 
Αι Ao: 0.42 - 0.06 = 0.36 
ApAo: 0.49 +0.03 =0.52 


44 (35.5) 解答 来 白 重新 整理 的 [5.15]， A F ARH Co MH [3.15] 可 得 到 F, 但 
为 此 我 们 需要 杂 合 体 的 哈 迪 一 温 伯 格 频率 部。 根据 [1.1] ， 基 六 频率 是 0.6 积 0.4。 因 此 
Ho=0.48。 于 是 ， 由 [3.15], 
1- F =0.12/0.48 =0.25; 
Ε-Ξ0.75. 
重新 整理 [5.15] 变 成 : 


“14+ F 1.75 
证 明 的 异 花 授粉 频率 是 14% 。 
45. (6.5) 在 这 种 情形 中 ， 为 了 从 二 项 式 展开 中 获得 频率 ,我们 必须 对 基因 而 不 是 
对 基因 型 做 研究 。 因 为 无 显 人 性， 因此 度量 可 由 增 效 等 位 基因 的 数目 所 确定 ， 每 一 个 增加 1 
企 单位 的 度量 。 对 3 个 位 点 ， 基 因 型 可 有 从 0 到 6 个 增 效 等 位 基因 ， 分 成 7 组 。 频 率 由 
(p+ 9) 的 展开 式 给 出 ， 其 中 p 和 9 是 基因 频率 0.4 和 0.6。 
度量 组 0 1 2 3 4 5 6 
频率 p 6p59 15p* q? 20ρ3ᾳ3 δρα . 6p φ΄ 总 数 
BIR 0.4 3.7 13.8 27.6 31.1 18.7 4.7 100.0 


46 (1.5) 首先 从 [7.5] 中 得 到 基因 替代 的 平均 效应 a 是 最 好 的 。 为 此 我 们 必须 像 
图 7-1 中 定义 的 那样 评估 a 积 4。 从 习题 7.1 给 出 的 数据 中 获取 基因 型 AA、AB 和 BB 酶 
活性 的 值 ，a Md 可 计算 为 : 


ασ (188 - 122) =33 


d= 154-5 (1884122) = -1 
实际 上 可 能 无 显 性 ， 即 d=0, 但 用 d= -1 来 求解 答案 ， 好 像 它 是 真实 的 。 在 习题 7.2 中 
指定 的 基因 频率 gq 是 等 位 基因 A 的 频率 ，A 是 给 予 较 低 值 的 等 位 基因 ， 这 是 在 [7.5] 中 
所 要 求 的 。 
(1) g=0.2。 代 人 到 [7.5] 给 出 : 
a=33+ [<1 (0.2-0:8)] =33+0.6=33.6 


πλαν παν AERP EE re 一 
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根据 [7.6] 可 分 别 给 出 等 位 基因 的 平均 效应 。 这 里 aj 指 的 是 频率 为 p 的 等 位 基因 ， 它 是 
B。 因 此 ， 根 据 [7.6] 
ap = 0.2 x 33.6=6.72 


a,= -0.8x33.6= -26.88 


检查 an αι Fa 
(2) 9 =0.5: ac=33+0=33; αρ = 16.5; a, = — 16.5. 
(3) q=0.8: a=33-0.6= 32.4; ae = 25.92; ay = — 6.48, 


CER: 对 严格 地 无 显 性 (d=0), a FF a, a 对 所 有 基因 频率 都 相同 ,但 αι 和 og 依然 
取决 于 基因 频率 。) 

47 (8.5) 对 (1)， 我们 需要 第 一 和 第 二 窝 之 闻 的 相关 +r， 对 2)， 我 们 需要 第 二 窜 
对 第 一 窝 的 回归 ὁ 和 两 个 平均 值 。 让 了 代表 第 一 富 ，Y 代表 第 二 帘 。 


5Y = 104 VY =103 
ΣΧ; -1106 XY =1 101 X XY = 1 089 
X =10.4 Y =10.3 
校正 的 平方 和 以 及 科 积 和 为 : 
Dix? = 24.4 Ey =40.1 Day = 17.8 


BR ARH ARAN (product moment correlation), (dé: 

r=17.8// 24.4x 40.1 =0.57 
来 自 这 个 小 样本 的 估计 值 比 在 较 大 样本 中 正常 发 现 的 要 高 。 重 复 力 应 当 估计 为 组 内 相关 ， 
可 以 算出 为 0.59, 但 这 不 是 严格 有 效 的 ， 当 和 了 的 方差 不 同时 ， 它 们 确实 不 同 : 

σχ-2.1, 6γ-4.5ο 

(2) 第 二 对 第 一 窝 产 仔 数 的 回归 是 : 

byy = 17.8/24.4=0.73 
ST RMWBKN: (α)10.3 +0.73(14- 10.4) = 12.9 

(b)10.3 +.0.73(5 - 10.4) =6.4 

这 些 是 (a) 第 一 窜 的 全 部 小 鼠 是 14 AR, (0) 第 一 窝 的 全 部 小 饼 是 5 RRRA 
第 -- 窒 预测 的 平均 大 小 。 

48 (10.1) 按照 [10.$]， 相 关 或 回归 必须 乘 以 1/r，r 的 值 给 在 表 9-3 中 . 在 (4) 
和 (7) 的 情形 下 ,相似 于 17r 的 因子 在 正文 中 有 解释 并 表示 在 下 面 的 括号 中 。 


l/r k? 
(1) 2 0.42 
(2) 2 0.54 
(3) 2 0.68 
(4) (1) 0.32 
(5) 4 0.08 
(6) 4 0.12 
(7) (2) 0.18 


49 (11.5) 未 加 权 的 选择 差 是 亲本 平均 值 和 它们 世代 平均 值 之 间 的 差异 ; 计算 展示 


一 一 
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在 下 表 中 。 注 意 选择 是 为 了 降低 大 小 ， 因 此 具有 负 号 的 选择 差 是 期 望 得 到 的 。 为 了 获得 加 
权 选 择 差 ， 计 算 亲 本 的 加 权 平 均值 ， 用 后 代数 目 进行 加 权 。 如 果 P 是 亲本 值 ，n 是 相应 
的 后 代数 ， 那 么 加 权 平 均值 是 之 anP/ 盖 mn。 对 肉 性 ， 这 就 是 ， 

[(7.6x 1) + (12.4x9) + ]/69 =917.6/69 = 13.30 








其 余部 分 的 计算 展示 在 表 中 。 
未 加 权 π AR 
HETE HETE BETE 雄性 
亲本 平均 值 (a) 12.59 13.01 13.30 13.75 
亲本 世代 平均 值 (b) 13.14 14.80 13.14 14.80 
HEH (a-b) -0.55 -1.79 +0.16 -1.05 
性 别 平均 值 -1.17 -0,445 


对 肉 性 生殖 力 的 自然 选择 与 对 小 的 身体 大 小 的 人 工 选 择 相 反 ， 在 某 种 程度 上 ， 有 效 选 
择 差 是 在 错误 的 方向 上 。 雄 性 中 类 似 的 但 小 得 多 的 效应 可 能 是 偶然 的 。 

5Ὁ (19.2) 在 一 致 群体 中 的 方 益 和 协 方差 只 是 环境 的 。 从 变化 的 群体 值 中 减 去 这 些 
值 可 以 估计 基因 型 的 方差 和 协 方差 ( 见 例 8.1)。 





用 这 种 方法 估计 的 遗传 相关 rc 是 | 
基因 型 值 的 相关 。 习 题 19.1 中 的 | aa Ἐ ΛΣ. 
遗传 相关 τι 是 从 公 冀 组 分 中 估计 . 366 X 43.4) =0.22= tp 
一 教 的 Ε 0.27»ν (0.186 x 16.6) = 0.15 = τε 
出 来 的 ， 是 育种 值 的 相关 。 en 
ει, τα) Bee ue e e O 


是 患 病 雄 性 的 频率 ， 给 定 为 9.07。 在 哈 迪 一 温 伯 格 平衡 下 ， 雌 性 的 基因 频率 与 雄性 的 相 
EH. (1) 杂 合 妇女 的 频率 是 29 (1-ᾳ) =2x0.07x0.93=0.13, 13%. (2) AB (ΗΠ 
纯 合 ) 妇女 的 频率 是 g2 =0.0049， 或 约 1/200。(3) 结婚 的 频率 是 男人 和 女人 的 频率 乘积 ， 
0.07 x 0.0049 = 0.000343， 或 大 约 1/3 000. 

52 (2.5) 选择 系数 ， 起 始 为 ;=1， 因 治疗 而 减 半 了 。 平衡 时 ,现在 和 各 未来， 根据 
[2.13j， 纯 合体 频率 是 9: = w/s。 当 达到 新 的 平衡 时 ， 减 半 : 将 加 倍 纯 合体 频率 。 基 因 频 
率 的 增加 来 自 突变 ， 因 此 将 花费 很 长 时 间 才 能 达到 新 的 平衡 。 

53 (3.6) 观察 到 的 杂 合 体 频率 是 Η, = 0.1343。 根 据 [1.1]， 作 为 一 个 整体 在 群体 
中 基因 频率 是 0.1413 和 0.8587。 在 具有 这 样 基因 频率 的 一 单个 随机 交配 群体 中 杂 合 体 的 
频率 是 Hy =0.2427。 根据 [3.151]， 随 机 交配 指数 是 : 





F =0.447 
54 (5.6) 根据 [4.11]， 在 第 一 期 ΔΕ =1/32。 根 据 [3.11]，10 个 进 代 之 后 ，1 - 
ΕΞΡ- (31/32)*-0.728。 在 第 二 期 ,AF = 1/64。 在 期 末 ， 将 第 二 期 的 开始 作为 基础 ， 
P= (63/64)"=0.854。 将 第 一 期 的 开始 作为 基础 ， 根 据 [5.17], 
P=0.854x0.728 = 0.622 
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Ε- 0.378 
等 价 于 全 同胞 交配 两 个 世代 (GR 5-2). 


55 (6.6) 当 o = 如 = 方 时 ,在 〈e+ b)" 中 将 导致 一 个 对 称 分 布 。(1) 对 隐 性 ，a = 


Pe ἈΠῸ 是 隐 性 等 位 基因 的 频率 ; q= + =0.707, (2) 无 显 性 时 ，a = q; gq =0.5。 
56 (7.6) 从 表 7-9 中 获得 育种 值 ， 其 中 AA 对 应 于 BB。 在 习题 7.5 中 找 出 所 需要 
的 a 值 。 


这 些 值 是 偏离 群体 平均 值 的 离 差 。 检 查 每 一 τος 





个 群体 中 平均 育种 值 为 0: 将 育种 值 乘 以 该 q=0.2 g=0.5 q=0.8 
群体 中 基因 型 频率 〈 哈 迪 一 温 伯 格 )， 然 后 gasi assets eat 

BB 2¢ a 13. 51.84 
对 基因 型 求 和 。 AB ο a -20.16 0 19.44 


57. (8.6) (1) 除 表 明 不 同 窝 序 (第  Aa-2pa -53.76 -33 ~ 12.96 
一 、 第 二 ， 等 ) 之 间 的 方差 已 经 从 母 猪肉 方 
ARA Vs 中 消除 了 之 外 ， 窜 序 的 均 方 是 无 关 的 。 重 复 力 由 组 内 相关 给 出 ， r=0,/( σὴ 4 
σ.), ἈΠΕ σι 是 母 猪 间 组 分 ，o7 是 母 猪 内 组 分 。 母 猪 内 均 方 是 9 。 母 猪 则 均 方 由 σ᾽, + 
106, 组 成 。(10 是 因为 每 一 头 母 猪 有 10 R.) 因此 : 
σ)- (25.56-3.23) /10=2.233 
ΓΞ2.233/ (2.233 +3.23) =0.409 
由 组 内 相关 进行 的 重复 力 估 计 假 定 在 连续 的 宣 中 方差 没有 差异 。 
(2) 以 一 宽 以 上 的 平均 值 为 基础 的 度量 降低 了 Vp A 一 一 一 -一 
[8.14]) ， 相 对 的 减少 量 由 [8.15] 给 出 。V, 不 变 。 当 只 有 一 一 一 
一 罕 被 使 用 时 ， 遗 传 力 是 νι γρ, 4n 窝 被 使 用 时 ， 它 是 3 ο 1.65 
Va Vaen AU, RA 帘 的 遗传 力 相 对 于 具有 1 窝 的 遗传 -4 0557 180 o 
JE V Vrn, CHRE [8.15] 的 倒数 。 
采用 2 BEE ee TH 42% ， 采 用 4 HIRED 8095. 
$8 (10.2) 如 果 对 雄性 和 雌性 之 间 方 差 的 差异 进行 校正 ， 那 么 可 以 消除 儿子 和 女儿 
之 间 的 不 一 致 性 。 回 归 和 和 其 标准 误 要 乘 以 的 校正 因子 是 对 女儿 一 父亲 ，0。/ ar = 2.5/ 
2.3=1.087; 对 儿子 一 母亲 ，0// σι, = 0.920。 通 过 作 这 种 校正 ， 然 后 加 售 回归 和 和 其 标准 
误 击 获得 的 遗传 力 估 计 值 如 下 。 
e a a 来 自 母亲 的 估计 值 远 远 高 于 来 自 父亲 的 估计 值 ， 这 
Er o ης μος 可 归 因 于 母体 效应 。 因 此 对 中 亲 值 的 回归 没有 用 ， 
女儿 0.63340.096 0.84040.096 对 父亲 的 回归 提供 了 最 可 靠 的 估计 值 。 没 有 理由 偏 
FN 0.64 +0.05 ο 20.071 、 爱 儿子 或 女儿 ， 因 此 我 们 取 平均 值 为 h? = 0.64 + 


0.075. 获得 的 标准 误 为 上 V 0.116 +0.06. 
现在 考察 对 母亲 的 回归 。 通 过 加 倍 回归 值 ， 像 表 中 一 样 ， 我 们 还 要 加 倍 由 母体 效应 引 
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起 的 协 方差 。 因 此 方 (0.84-0.64) =0.10 俏 计 了 母亲 和 她 的 孩子 们 的 环境 协 方差 ,表示 
为 Vr 的 比例 。 

59 (11.6) 平均 而 言 ， 必 须 从 每 一 头 母 编 羊 中 选择 2 只 羊羔 以 代替 亲本 。 在 一 个 繁 
殖 季 节 之 后 ， 没 有 足够 的 羊羔 来 提供 更 新 ， 因 此 素 本 必须 饲养 至 少 2 个 季节 。 在 2 个 配种 
季节 之 后 ， 每 一 只 母 羊 平均 有 2.4 ATR: 从 2.4 只 中 选择 2 只 (P = 83% ) 使 得 i = 
0.305 (来 自 附录 表 4， 因为 数目 很 大 )。 人 世代 间隔 是 它们 选择 的 后 窗 出 生 时 双亲 的 平均 年 
龄 ， 在 这 个 例子 中 它 是 2.5 年 。 于 是 每 年 的 选择 强度 是 0.122。 下 表 展 示 了 双亲 被 淘汰 年 
龄 的 每 一 年 的 计算 过 程 ， 直 到 第 7 年 。 当 亲本 繁殖 了 5 个 季节 为 6 岁 时 ， 每 年 的 选择 强度 
最 大 。 因 此 ， 亲 本 应 当 在 其 第 5 个 繁殖 季节 之 后 被 淘汰 。 由 于 下 面 的 原因 ， 每 一 年 选择 的 
比例 是 从 3 个 中 选择 1 个。 每 一 年 5 对 中 有 一 对 被 更 新 ， 在 那 一 年 平均 产生 1.2 RE, 
因此 更 新 它们 所 需要 的 总 羊羔 的 比例 是 : 

be Ὁ... 

FARA 3 


或 者 ， 当 到 了 更 新 的 时 候 ， 每 一 对 已 平均 产生 总 数 为 6 的 羊羔 。 因 此 要 更 新 每 一 对 ， 必 须 
选择 2/6 = 173。 


淘汰 时 μμ ΑΡΑ p=2/N ἘΝ 





KEER BER (N) (36) 

3 2.5 2.4 83 0.305 0.122 
4 3.0 3.6 56 0.704 0.235 
5 3.5 4.8 42 0,931 0,266 
6 4.0 6.0 33 1.097 0.274 
7 4.5 7.2 28 1,202 0.267 


60 (19.3) 从 附录 表 A 中 获取 选择 强度 ， 给 出 ; 
WEE: i = 1,755 
MEE: := 1.400 
平均 ;1 - 1.5775 
直接 反应 根据 [11.3] 来 预测 ， 相 关 反 应 根据 [19.6] 来 预测 。 来 自习 题 19.1 的 所 需 数 
据 是 : 


μὲ =0.52 h? = 0.40 ra =0.71 
Gc = lllg Op = 248g 

代 人 [19.6], 484} hehers = 0.324, 
增 重 的 反应 
HE: R = 1.5775 x 0.52 x 111 =91.1g 
相关 : CR = 1.5775 x 0.324 x 111 = 56.7g 
饲料 消耗 的 反应 


ἘΞ. R=1.5775 x 0.40 x 248 = 156.5g 
相关 : CR = 1.5775 x 0.324 x 248 = 126.82 


+o p e ommaan me ass OO 


FF rn 一 一 一 -一 一 -一 一 一 -一 一 一 -一 
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61 (1.7) 亲本 的 基因 频率 已 知 ， 应 当 用 来 计算 期 望 值 。so 的 频率 是 8/40 =0.2。 根 
据 [1.2]， 后 代 中 哈 迪 一 温 伯 格 基因 型 频率 是 0.04、0.32、0.64。 将 这 些 频率 乘 以 计数 的 
总 数 1 441 给 出 期 望 数 〈 最 接近 的 整数 ) 为 : 

so/ so solen CA en 

58 461 922 
有 过 其 的 纯 合 体 ， 有 相应 不 足 的 杂 合体 。 可 能 的 点 因 是 ; 一 些 瞧 亲 在 它们 被 放 人 小 瓶 之 前 
已 和 它们 自己 种 群 中 雄 亲 交配 引起 的 选 型 交配 。 差 异 是 高 度 显 著 的 ，x? = 125. 3 
两 个 自由 度 ， 因 为 后 窗 的 观察 数目 没有 用 来 估计 基因 频率 ， 唯 一 的 约束 是 期 户 数 必须 加 起 
来 等 于 观察 总 数 。 

62 (2.6) g3=1/2 500= 0.0004, φο-0.02. 根据 [2.12]， 起 始 突 变 率 是 wo = s, 
对 s=1，uo= 由。 用 突变 引起 的 基因 频率 变化 可 由 [2.3] 给 出 ， 由 选 拌 引起 的 基因 频率 
变化 可 近似 地 由 [2.8] 给 出 。 让 u 代表 新 的 突变 率 ， 净 改变 为 : 

Aq = (1-90) -s48 (1 - qo) 

= {ui~ sg8) Cl- qo) 
ARA οφᾷ = uo 
åq = (ui - up) (1- 40) 
令 uj =2up, HIRA ος οὗ 
Aq = q0 (1-- go) 
= 0.0004 x 0.98 
= 0.000392 

41 = Go + Aq 
= 0,020392 

g? = 0.0004158 或 1/2 405. 
发 生 率 在 其 起 始 水 平 上 增加 4 和 。 每 百 万 出 生 婴 儿 中 将 有 16 个 额外 的 病例 。 

63 (3.7) (1) 样本 中 基因 频率 是 0.6 和 0.4， 从 中 可 知 杂 合体 的 哈 迪 一 温 伯 格 频率 
是 0.48。 观 察 的 频率 超过 了 期 望 值 ， 表 明 某 种 形式 的 选择 不 利于 一 种 或 两 种 纯 合 体 。 (2) 
对 来 自 这 么 几 个 亲本 的 样本 ， 雄 性 和 瞧 性 亲本 之 间 基 因 频 率 的 随机 差异 变 得 很 重要 。 这 里 
AN=8， 根 据 [3.16], ， 杂 合体 的 期 望 频率 是 ; 

Η -0.48{1 11216) =0.51 
这 接近 于 观察 频率 ， 因 此 选择 的 证 据 消 失 了 。 

4 (5.7) 采用 [5.1]， 通 过 系谱 分 析 ， 或 者 采用 [5.3] 的 规则 ， 通 过 共 祖 率 可 以 
求解 这 个 问题 。 但 直接 从 纯 合 体 频率 中 获得 近 交 系数 更 为 简单 。 这 借助 定义 给 出 近 交 系 
数 ， 因 为 基因 来 自 高 度 近 交 的 系 ， 因 此 所 有 的 纯 合 体 对 血统 同一 的 等 位 基因 一 定 是 纯 合 
的 。 称 近 交 系 为 A 和 B。 所 有 的 五 个体 以 相等 的 比例 产生 A 和 B 配子，F 也 是 一 样 。 因 


此 与 R 回 交 产 生地 AA+ BB, ALA 回 交 产 生 证 AA。 因 此 两 者 产生 50% 的 纯 合体 ， 两 种 
后 代 的 近 交 系数 是 0.5。 


6 (20.2) iL Υ «ΤΗΥ, ΝΜ 表示 由 家 系 大 小 度量 的 适合 度 。 和 根据 [20.50], 
智商 得 分 的 变化 可 预测 为 : 
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CRy = rahyhy Fy Ow 
Rhy HOLA: 

CRy =0.11 x /0.6x0.1 x 15.4x2.3 

=0.95 
κ hy 8 0.2 AW CR, = 1.35. WAAL EAS AAT 
根据 [20.4], ， 相 关 选 择 若 为 表 型 协 方差 : 

S'y =cavp= rp Oy Op 

=0.11 x 15.4x2.3 
=3.9 个 智商 点 

66 (1.7) 育种 值 和 显 性 离 差 给 在 表 7-9 中 。 在 解 习题 7.3 中 ， 我 们 发 现 a=10, d 
=50，g =0.4。(9 是 所 要 求 的 减 效 等 位 基因 的 频率 ,) 首先 必须 从 [7.5] 中 找 出 基因 替 
代 的 平均 效应 。 这 就 是 : 

a=10+50 (0.4-0.6) =0 
因此 所 有 的 育种 值 都 是 0。 (其 理由 是 群体 处 于 其 最 大 的 平均 值 ， 如 果 性 状 是 适合 度 ， 这 
将 是 它 的 平衡 值 。》 RA p, q Md 给 出 显 性 离 差 为 ; 

ΑιΛι Αι Ag Α0 Αχ 
- 16 +24 -36 
通过 观察 来 检查 群体 中 个 体 的 平均 显 性 离 差 为 0。 
σ (12.1) 计算 展示 在 表 中 。 下 面 的 解释 可 能 是 需要 的 。 
G,=h Op=/0.2x2.10=0.94 

在 极限 时 的 总 反应 (—PT I), R=23.55-11.90= 11.65, 

半 存 留 期 : 这 可 以 推导 如 下 。 总 反应 的 一 半 是 5.8。 给 定 S= 2.25 Mh? =0.2, 根据 
[11.2] 每 世代 的 反应 是 2.25 x0.2=0.45。 如 果 反 应 是 线性 的 ， 那 么 产生 反应 为 5.8 所 需 
要 的 世代 数 是 5.8/0.45 = 13。 这 估计 了 半 存 留 期 。 
根据 [12.2] ， 注 意 ;gp = 选择 差 =2.25， 理论 上 的 最 大 反应 Rim) =2x33x0.2x2.25= 
29.70。 
假定 所 有 基因 是 加 性 的 ， 那 么 理论 上 最 大 的 半 存 留 期 是 1.4N。 = 46。 


一 个 方向 的 反应 ， H/C =23.55/11.90 =2.0 
R/O =11.65/0.94 =12.4 
R/S; = 14.65/2.10 =5.5 
Κως; Ορ = 29.70/2.16 = 14.1 
N (给 定 ) =33 
持续 期 《给 定 ) =34 
ΕΗΒ ΒΒ (推导 ) =13 
EA BAN, = 13/33 =0.39 
观察 值 /最 大 值 ， 反应 Ξ11.65/29,10 =0.39 
半 存 留 期 Ξ 13/46 50.28 


[12.1] “位 点 ” 8 11.6. =44 (77) 


π 


“8x (054 
2α/6 =2h /2/n =0.19 (0. 14) 
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不 知道 较 低 的 选择 极限 就 不 能 计算 位 点 数 日 及 其 标准 化 效应 (n Fl 2α/6ρ)ο AWE 
能 猜想 向 下 和 向 上 选择 产生 相等 的 反应 ， 使 得 总 范围 R=23.3; 括号 中 的 数字 是 以 这 个 假 
设 为 基础 的 。 可 是 ， 这 个 假设 使 得 处 于 较 低 极限 的 生长 不 可 能 小 ， 即 11.90 - 11.65 = 
0.25go 一 个 更 合理 的 猜想 是 向 下 和 向 上 选择 将 产生 相同 比例 的 变化 ， 向 上 选择 使 生长 加 
倍 ， 因 此 向 下 选择 使 生长 减 半 ， 使 得 较 低 极限 为 5.95 以 及 总 范围 R= 17.6。 首 先进 人 的 
数字 是 以 这 个 假设 为 基础 的 。 可 是 ， 记 住 基因 数目 的 估计 值 取决 于 不 大 可 能 真实 的 几 个 其 
他 的 假设 。 

68 (10.3) 因为 我 们 操作 的 是 相关 而 不 是 协 方差 ， 所 以 组 分 全 部 是 总 表 型 方差 Vp 
的 比例 。 父 系 半 同 胞 给 出 的 估计 值 为 : 

γ.γ» =4x0.140=0.560。 
就 标准 误 而 论 ， 这 与 来 自习 题 10.2 孩子 对 父亲 回归 的 估计 值 是 一 致 的 。 从 母系 和 父系 半 
同胞 相关 之 间 的 差异 中 估计 出 对 同一 母亲 的 孩子 共同 的 环境 方差 为 : 

Ve/ Vp = 0.257 -0.140=0.117。 
同一 母亲 的 孩子 之 间 的 环境 相似 件 预 计 是 习题 10.2 中 发 现 的 孩子 和 母亲 之 间 环 境 相 似 性 
的 结果 。 这 两 个 协 方差 几乎 是 相同 的 ， 虽 然 这 不 是 期 望 值 的 一 个 必要 部 分 。 全 同胞 相关 佑 


计 为 (γεν gV» Ve) /Vp， 因此: 


FVo/Ve =0.406-2 (0.140) -0.117=0.009 
Vp/ Vp =0.036 
不 求 出 其 标准 误 ， 也 容易 看 出 这 与 0 没有 显著 差异 。 剩 下 的 组 分 ， 即 同胞 关系 内 的 环境 方 
差 可 从 与 总 数 为 1 的 差异 中 获得 。 以 百分率 表示 的 完全 的 分 剖 是 :; 
Va + Vp + Ves + Viw = Vp 
56 +4 +12 «28 =100 
69 (14.1) 由 [14.4] 给 出 平均 值 的 








变化 为 -2F 了 dy。 在 一 代 自体 受精 后 ,Po σα 
=0.5 ( 表 5-2)， 因 此 由 4 个 位 点 引起 的 近 3) «ιδ +20 0.25 5 
XEBE Ud, KH d 是 杂 合体 值 和 纯 合 GC) -15 -5 0.16 -0.8 
体 中 间 值 之 间 的 差异 (图 7-1)。 纯 合体 中 -3 ε΄ 
间 值 在 下 面 给 出 为 与 “AA” 值 的 差异 , 是 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 ~ 


数据 表 中 “aa” 值 的 一 半 。 

由 这 些 位 点 引起 的 产量 将 减少 6.9g。 
70 (19.4) 根据 [11.7]， 现 实 遗 传 力 如 下 : 
h? -186/574-0.32 
ht =525/1312=0.40 

根据 [19.7]， 遗 传 相关 是 : 
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因为 直接 的 和 相关 的 反应 处 于 同一 方向 ，m 的 符号 一 定 是 正 的 ， 因 此 τι = 10.716 

Ἢ (1.8) 不 期 望 具 有 哈 迪 一 温 伯 格 频率 ， 因 为 雄性 和 雌性 亲本 中 基因 频率 不 同 。 
so 的 基因 频率 ， 在 雄性 中 是 16/20 = 0.8， 在 雌性 中 是 4/20 = 0.2。 将 这 些 作 为 配子 频率 放 
到 表 1-8 中 ， 给 出 后 代 中 基因 型 频率 为 : 

40/50 so/en cn/ cn 

0.16 0.68 0.16 
对 基因 频率 为 0.5， 哈 迪 一 温 伯 格 期 望 值 是 0.25，0.50，0.2S。 注 意 过 量 的 杂 合体 是 由 雄 
性 和 峻 性 亲本 中 不 相等 的 基因 频率 引起 的 。 

72 (2.7) 让 g 表示 突变 等 位 基因 的 频率 ， 因 此 go = 1。 让 πι 表示 具有 gm =0 WE 
人 者 的 比例 (m =0.01)。 于 是 [2.1] 给 出 : 

qi = πι + (1- πι) φο 

= (0.01 x 0) + (0.99 x 1) -0.99 

q2 = (0.01 x 0) + (0.99 x 0.99) = (0.99)? 

quw = (0.99) = 0.9044 

野生 型 等 位 基因 的 频率 =p =1 -0.9044=0.0956 
在 最 后 的 迁 人 省 繁殖 之 后 ， 基 因 型 将 处 于 蛤 迪 一 温 伯 格 比 例 。 因 此 

(1) 野生 型 果 蜗 的 频率 = p? = (0.0956)? =0.0091 

(2) 突变 表 型 的 频率 = 1 -~ p’ = 0.9909 

杂 合 体 的 频率 =2pg =0.1729 
突变 体 中 杂 合 体 的 频率 = 0.1729/0.9909 = 0.1745 
73 (3.8) 从 杂 合 体 的 期 望 频率 开始 ， 给 出: 


H = 2pq + 4D =2m + σου 

其 中 , D 是 雄性 和 雌性 亲本 之 间 基 因 频 率 的 差异 。 假 定 有 M MEER FAEERE, 1! 

RY 2M AIF 个 基因 。 基 因 频 率 的 二 项 抽样 方差 ， 在 雄性 亲本 中 是 pgy/ (2M), EREHE 

亲本 中 是 pg/ (2F), EP p Ag 是 整个 群体 的 总 基因 频率 。 基 因 频 率 差异 的 抽样 方差 是 ， 
Gp= pq/{2M) + pq/(2F) 


因此 ， 修 改 的 等 式 是 : 
H =2pq + pq (Gat 2» 


Ξ 2ρᾳ [1+ (gh tgp] 
74 (5.8) 考虑 仅 由 表亲 结婚 组 成 的 群体 的 一 部 分 。 这 是 具有 P= 1/16 的 一 个 细 分 


(1) 襄 性 纤维 变性 (2) PKU 群体 (见习 题 S.1)。 孩 子 的 危险 率 





RER, (=g) 4 x10 90.91 x 10°§ 是 纯 合体 的 频率 ， 在 表 3-1 中 给 出 ， 
aud? 2 x107? 9.53 x 10-3 为 92 + ρᾳξο PIXAR BA Qo Ἢ 
Fp ， κο 590 od 了 评估 0， 我 们 需要 基因 频率 φο A 
oi. a oF a 为 整个 群体 中 大 部 分 婚姻 是 非 血 亲 


的 , 我 们 可 以 取 9 近似 地 为 发 生 率 
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的 平方 根 《这 样 做 有 一 种 小 误差 ， 因 为 有 - 些 表亲 结婚 ， 基 因 型 不 完全 处 于 哈 迪 一 温 伯 格 
比例 ， 见 习题 5.9)。 最 后 ,表亲 结 婚 的 孩子 相对 于 整个 群体 的 危险 率 是 R= 0/1, HPT 
是 群体 发 生 率 。 

褒 性 纤维 变性 的 危险 率 增 至 4 倍 ，PKU 的 危险 率 增 至 7.5 fÈ, 但 从 绝对 值 看 这 种 危险 
率 仍然 很 小 。 

75 (15.1) 基础 群体 参数 : 

Vp=4.0; Vo = Vy =0.52x4.0=2.08; Vp=4.0-2.08=1.92 
这 是 缓慢 近 交 ， 因 此 我 们 使 用 表 15-1 的 栏 





目 (D)。 对 F=0.5, ΑΗ no πι πα. 
遗传 力 : (1) 系 内 1.04/2.96=0.35 AA (1- Ve=1.04 1.99 2.96 
(2) BR 3.12/5.04=0.62 总 的 (b+ Ε) Vg=3.12 1.92 5.04 
76. (7.8) 发 现 的 两 个 基因 有 关 的 值 
是 : 
基因 b: a=d=2.5; gsus 
基因 cè: a=d=28.5; g=0.2 


首先 从 [7.5] 中 获得 每 一 个 基因 替代 的 平均 效应 ; 

基因 b: a =2.54+2.5 (0.5-0.5) =2.5 

FER c: a =28.54+28.5 (0.2-0.8) =11.4 
我 们 关注 的 基因 型 对 应 于 表 7-9 中 的 A2。 对 每 一 个 位 点 分 别 代 入 上 面 的 值 ， 给 出 下 面 
的 结果 。 


育种 值 = -2pa PERS = - 2p24 
基因 b: -2x0.5x2.5= -2.50 -2x (0.5) x2.5= -1.25 
基因 cr: -2x0.8x11.4= -18.24 -2x (0.8)? x 28.5= - 36.48 
两 个 基因 : -20.74 -37.73 


将 单个 位 点 的 育种 值 加 起 来 给 出 联合 基因 型 的 育种 值 ; 对 显 性 离 差 也 是 类 似 的 。 计 算 的 育 
种 值 是 与 群体 平均 值 的 离 差 ， 发 现 群体 平均 值 是 91,47 个 颗粒 。 因 此 ， 采 用 绝对 单位 ， 育 
种 值 是 91.47 - 20.74 = 70.73 个 颗粒 。 

TI (13.1) 可 根据 [13.4] 和 [13.5] 来 计算 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 
遗传 力 ， 也 给 出 在 表 13-4 中 。 从 表 13-4 的 右边 栏 中 a η ΕΜ 
计算 了 相对 反应 。 (1) 0.265 0.077 0.93 0.72, 
TEM. 当 上 = 时， 很 容易 从 [13.4] 和 [13.5] 中 (2 0350 σσ 106 0.74 
看 出 A= h = 名。 在 这 些 条 件 下 ,个体 选 择 给 出 了 0) 0.100 000 οὐ ο 
个 体 和 家 系 平均 值 的 最 好 的 加 权 。 还 要 注意 到 使 家 系 O om aa 94. δ 
选择 或 家 系 内 选择 优 于 个 体 选 择 的 条 件 。 SS oe 

78 (10.4) 均 方 的 期 望 是 : 


2 2 
B=0y+2 Gp 
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V-o 
从 中 有 : 
Op =(B-W)2 
Oy = WV 
组 内 相关 是 : 
2 2 2 
t = Og/( Og +0y) 
1 
_ 5 (B- W) 
tig- W)+ W 
_B-W 
B+W 
79 (14.2) 根据 [7.3]， 群 体 平均 值 是 M= Da (p- ae - 
q) +22>;dpg。 这 是 与 多 重 纯 合 体 中 值 的 离 差 。 全 部 纯 合 的 有 αρ s 
利 等 位 基因 的 平均 值 将 是 > a， 也 是 与 多 重 纯 合体 中 值 的 离 (2) 15 75 
差 。 因 此 增加 将 是 ; (3) 15 3 
Σα- Μ κ ο μας = 3 
Ὅσα Ξ 18.5 


=a- Σαίρ-ᾳ)-2δ)άρῃ 

-Σ[α(2ᾳ)]- 22) dpg 

= 2( diag - Σ ἀρᾷ) 
我 们 需要 知道 每 一 个 位 点 的 & 值 。 这 是 纯 合 体 值 之 间 差 异 的 一 半 。 在 习题 14.1 中 获得 的 
>) dpa 值 为 6.9。 

增加 =2 (18.5-6.9) =23.2g。 





, 选择 

= (19.5) 解答 来 自 [19.9], 对 体 a 
重 的 选择 产生 了 窝 产 仔 数 的 相关 反应 。 根 据 πε L7 a 
附录 表 A， 对 应 于 中 选 比例 的 选择 强度 是 对 雄性 的 1 ο 1.755 
RRA [19.9] BAH: i 《平均 ) 0.6355 1.513 

ra 1.513 5 

R Tess N 

51,29 


主要 是 因为 能 对 雄性 选择 ， 所 以 预计 选择 体重 比 选择 帘 产 仔 数 的 有 效 性 高 29% 。 

ϐ (1:9) 通过 小 数目 等 位 基因 的 “试验 和 误差 ”可 容易 地 证 明 它 是 正确 的 。( 对 都 
具有 相同 频率 的 3 个 等 位 基因 计算 杂 合体 的 频率 ; 然后 用 不 相等 的 频率 重新 计算 。》 一 种 
简单 的 一 般 证 明 来 自 对 等 位 基因 频率 方差 的 考察 。 对 相等 的 频率 ， 方 差 为 0。 让 n 表示 等 
A A es ts A 

9， 当 这 是 最 小 值 时 ， 杂 合体 频率 则 最 大 。4 的 方差 由 下 式 给 出 : 

σι- + [yg - ay - [1] 
重新 整理 导致 
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Xg =n 6,4 Ξ 
ΜΝ, X κ 的 任何 值 ， 当 = 0 时 ， 纯 合体 的 频 闪 最 小 。 于 是 所 有 等 位 基因 具有 相等 的 
频率 1 πο 


将 σὲ =0 代 和 人 上 面 的 等 式 给 出 纯 合 体 的 频率 为 rn。 因此 杂 合体 的 频率 是 1- (1/n)。 

注意 上 面 第 一 个 等 式 可 采用 下 面 有 用 的 形式 来 书写 : 

d= 22 _ (Lap g_ Gy 
即 方差 = (平方 的 平均 值 》 - 《平均 值 的 平方 )。 这 在 以 后 各 章 中 用 到 。 

82 (2.8) 因为 两 个 群体 达到 了 相同 的 中 间 的 基因 频率 ， 所 以 选择 一 定 有 利于 杂 合 
体 。 这 是 预料 之 中 的 ， 因 为 “ 杂 合体 ”so + /+ on 是 野生 型 ， 而 两 个 纯 合体 是 突变 型 。 不 
利于 两 个 纯 合体 的 选择 系数 的 相对 大 小 可 由 [2.18] 得 到 

Sko) _ Plen) _ 0.65 

δία) {ίω, 0.35 


83 (4,1) 由 [4.48] 给 出 有 效 群 体 大 小 。 然 后 通过 [4.1] 获得 AF， 由 [3.12] 获 
得 近 交 系数 。 








=1.86 


上 肉 性 数目 10 10 10 10 
雄性 数目 10 5 2 1 

N, 20 13.33 6.67 3.636 
AF 0.025 0.0375 0.075 0.1375 
F(t = 10) 0.224 0.318 0.541 0.772 


84 (5.9) 从 表 3-1 的 右手 项 看 ， 在 非 近 交 个 体 中 发 生 率 是 9 ， 在 近 交 个 体 中 发 生 
Reg (1 - Ε) + gF。 因 此 总 的 发 生 率 是 : 

I=(1-y)q +y[g:(l—- Ε) gqgF] 
通过 打开 方 括号 , 这 很 容易 简化 成 : 

{1- yF)? + Ες = 了 
如 果 y 和 下 已 知 ， 这 就 可 以 解 出 qo 

注意 γΕ 是 整个 群体 的 平均 近 交 系数 ， 通 过 用 yF RRB, AR 3-1 中 直接 获得 总 
的 发 生 率 的 表达 式 。 

假定 没有 偏离 哈 迪 一 温 伯 格 比例 的 其 他 原因 ， 这 个 等 式 可 用 来 得 出 习题 5.8 的 精确 
解 ， 表 亲 结 婚 的 频率 变化 很 大 ， 但 在 很 多 群体 中 大 约 是 1% 。 

85 (5.2) 这 是 快速 近 交 ， 因 此 我 们 应 当 使 用 表 15-1 的 栏目 (2) F=0.5, f= 
0.594 《来 自 表 5-2)。 这 给 出 了 下 表 左 边 的 组 分 。 可 是 ， 我 们 需要 从 4 个 个 体 中 估计 的 系 


群 观察 平均 值 的 方差 ， 它 是 0 + to, CE 13-3)。 这 给 出 下 表 右 边 的 值 。 


组 分 观察 平均 值 的 方 其 
遗传 的 表 型 的 遗传 的 表 型 的 
RRA σὶ 2.47 2.47 2.63 3.11 
BRA σι, 0.65 2.57 一 一 
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观察 到 的 系 群 平均 值 的 遗传 力 是 2.63/3.11 = 0.85。 根 据 附录 表 A, p = 5% 的 选择 强度 是 : 
=2.063。 期 望 反 应 由 [13.2] 给 出 ， 系 群 等 价 于 家 系 。 它 是 

R =2.063 x0.85 x v3.11 =3.1 HEME. 

(ALEVE ASE RES HEORR, R=2.9 BRIE: 没有 很 大 的 差异 。) 

86 (7.9) 为 了 获得 群体 平均 值 ， 我 们 需要 4 种 基因 型 的 频率 ， 这 显示 在 表 (i) 
中 。 将 例 7.7 中 的 每 一 种 基因 型 值 乘 内 它 的 频率 ， 然 后 相 可 给 出 群体 平均 值 =1.112。 将 
值 转换 成 如 表 G) 所 示 的 与 平均 值 的 离 差 。 现 在 这 些 与 平均 值 的 离 差 将 简单 地 被 称 为 
值 。 下 一 步 ， 我们 必须 分 别 考察 每 一 个 位 点 ， 并 获得 在 这 个 群体 中 它 的 两 个 基因 型 每 一 个 
的 平均 值 。 这 些 给 在 表 Gi) 的 边缘 ; 例如 ，C -基因 型 的 平均 值 是 0.6 (0.328) 40.4 
( -0.342) = «0.060. MEBBRR (11) 那样 的 联合 基因 型 的 加 性 期 望 值 。 如 果 两 个 单 
个 位 点 的 基因 型 值 简单 地 加 在 一 起 ， 这 些 就 是 联合 基因 型 将 具有 的 值 。 例 如 ，B -C- 基 
因 型 的 期 望 值 是 0.228 (Β-) +0.060 (C-) =0.288。 最 后 ， 每 一 种 基因 型 的 互 作 离 差 
是 表 (i) 中 的 观察 值 与 表 (ii) 中 的 加 性 期 望 值 之 间 的 差异 。 这 些 给 在 表 (iv) +. Al 
如 ,B-C- 的 互 作 离 差 是 0.328 -0.288 = +0.04。 为 了 检验 ,看 看 平均 互 作 离 差 是 否 为 0。 


(i) 频率 (i) 观察 的 与 平均 值 的 离 差 
B- bb B- bb 平均 值 
频率 0.6 0.4 频率 0.6 0.4 
ς- δε nag 0 2 c- 0.8 0.328 -0.342 «0060 
ote’ 0.2 -0.172 -0.342 -0.20 
se 2 αετοί 0: 平均 什 +0.228 -0.342 0.00 
(ii) 加 性 期 望 值 (iv) ΠΕΝ 
B- bb B- bb 
c- +0.288 - 0.282 C- +0.04 -0.06 
cc" - 0.012 -0.582 οο΄ -0.16 +0.24 


FFRAE BEM THERAN PAER, WAFER (4). 中 
的 一 样 获得 。 








EE 计算 和 作 离 差 过 程 中 紧 接 上 面 的 步骤 可 汇总 为 
re 0.94 0.7 0.872 (1.44- M} -[(1.34- M) + (1.172- M)] 
ἘΠ 1 ον 112 其 中 到 是 群体 平均 值 = 1.112。 于 是 这 种 基因 

AAS EER: 


1.44-1.34-1.172+1.112=0.04 
87 (13.2) 相对 于 个 体 选择 κ INT M22 13-4 的 右边 的 表达 式 中 获得 。(1) 和 
(2) 是 家 系 选择 ; (3) 是 同胞 选择 ; (4) 是 家 系 内 选择 。 


(1) R/R= 1+ (4x0.25) 
f Js {i+ (4x0.10)) 





=0.76 


ARETE Sr rea ne = -一 一 
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1+ (4x0.5) 


CR 


5χ0.5 
: = =0.72 
人 v5 [1+ (4x0.36)) 


(4) R,/R= (1-0.5) τα το = 0.56 


88 (10.5) 这 说 明了 在 解释 双生 子 数据 中 的 一 些 困 难 。 可 以 采用 3 种 有 不 同 偏差 的 
方法 来 估计 遗传 力 ， 如 下 表 所 示 。 所 有 的 估计 都 是 有 偏 益 的 ， 但 大 小 不 同 ， 由 显 性 和 由 上 
位 组 分 引起 的 偏差 没有 显示 在 表 中 。(2) 和 (3) 是 由 共同 坏 境 造成 偏差 的 。10 岁 以 下 的 
孩子 作出 了 有 理性 地 良好 判断 。 遗 传 决定 程度 田 (1) 近似 地 估计 为 32% 。 存 在 由 共同 环 
境 引起 的 相似 性 ， 通 过 从 (2) PRA (1) 或 等 价 地 从 (3) PRA (2)， 可 近似 地 估计 
EA Vp, = 12% 。10 ~ 15 岁 的 孩子 没有 作出 良好 判断 。 它 表明 Vx. 对 他 们 的 相似 性 没有 贡 
献 ， 因 为 (2) 和 (3) 低 于 (1)。 





=0.86 











10 岁 以 上 1015 3 
(1) 2 (MZ- Dz) = (V+ νο) /Vp 0.52 0.98 
(2) MZ = (Wt ¥o+ Ve) /Vp 0.64 0.91 
(3) 257 = (j++, 42M.) /Vp 0.76 0.84 


i eee 


89 (14.3) 实验 为 Ε- 的 平均 值 给 出 了 两 个 值 8.1 和 8.5。 解 答 将 以 这 两 个 值 的 平 
均值 即 8.3 为 基础 。 当 FF = 1 时 ,假定 Dy 和 Di 分 别 表示 在 母亲 中 和 在 窝 仔 畜 中 由 近 交 引 
起 的 衰退 。 然 后 根据 例 14.2 中 表 的 第 二 行 有 : 

0.5 Dy =8.3-6.2 

Dy = 4.2 
根据 表 的 第 二 行 : 
0.50, +0.375 Dy = 8.3 -- 5.7 
Dy, =2.05 
ΒΕΓ EUREKA ΑΕΕ PIS RMB. F= 1 时 总 的 衰退 是 ， 

Dy + Dy =4.24 2.05 = 6.25 
SE BBE PP BCE 8.3 - 6.25 = 2.05 LIER. 

90 (9.6) BARA REO Re, ES 19.5 过 程 中 没 计算 它 。 
我 们 可 以 假定 从 大 数目 中 选择 出 35% ， 因 此 选择 强度 可 从 附录 表 A 中 获取 。 根据 
[11.3]， 反 应 是 : 


= 5 «1.271 x 0.22% 3,=0.140 ap 
对 联合 选择 ， 我 们 通过 [11.3] 来 计算 预计 来 自 直 接 选 择 峻 性 突 产 仔 数 的 反应 以 及 通 
过 [19.6] 来 计算 来 自 对 雄性 体重 选择 的 相关 反应 ， 然 后 把 两 个 期 望 反应 加 在 一 起 。 这 等 


于 计算 中 选 峻 性 和 雄性 窝 产 仔 数 的 平均 育种 值 。 单 位 自始至终 都 是 窝 产 仔 数 的 表 型 标准 
差 。 对 趴 性 的 选择 强度 必须 从 附录 表 B 中 获取 ， 因 为 全 部 都 是 从 小 样本 中 选择 的 ， 即 从 4 
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个 中 选择 1 个。 预测 反应 是 : 


来 自 肉 性 ， 尺 = x 1,029 x 0.22 =0.113 6p 
来 自 雄 性 ，CR = 十 x1.271x /035K0.2x0.43  =0.076 op 
来 自 两 性 : 联合 反应 =0.189 G, 
相对 于 只 对 峻 性 选择 的 期 望 反 应 ， 联 合 反 应 是 : 
0.189 1 35 
0.140= 1 


第 三 种 方法 比 第 一 种 方法 要 好 35% 。 

91 (1.10) 求解 来 自 表 1-16 和 等 式 [1.5]。AA bb 是 由 两 个 Ab 型 重组 配子 结合 而 
产生 的 ， 因 此 我 们 必须 找 出 它 的 频率 *。(Ab 对 应 于 表 1-16 中 的 A1B,)。 我 们 需要 知道 下 
面 的 数量 。 (1) 基因 频率 ; 在 两 个 位 点 上 这 都 是 0.5。 (ii) Ab 配子 的 平衡 频率 *; KE s 
= paqg=0-25. (ii) 在 任何 重组 发 生 之 前 ，0 世代 中 不 平衡 的 度量 Τρ, (iv) 2 世代 中 的 
不 平衡 Dro M Ab 配子 频率 中 计算 的 任何 世代 的 不 平衡 是 - 忆 =-s。0 世 代 中 ，* =0， 
因此 Ώοξς -0.25ο D M [1.5] 中 获得 ; 2 世代 后 代 是 2 个 世代 重组 的 产物 ， 因 此 : = 2， 
D= Do (1 -- c)*。 对 问题 (1) 中 的 自由 重组 ，c =0.5，D, = 0.25 (0.5)? = 0.0625。 问 题 
(2) 中 c=0.2，D,=0.25 (0.8) =0.16。 接 下 来 我 们 返回 到 上 面 给 出 的 等 式 - 愉 =s-s。 
将 这 个 书写 为 * = * - D, 并 代 人 获得 的 * AD. 值 ， 我 们 得 到 2 世代 ， 

(1) s=0.25 -0.0625 = 0,1875, (2) s =0.25-0.16=0.09, 

最 后 ， 由 这 些 配子 产生 的 后 代 中 AA bb 的 频率 是 ο), AAS (1) 0.0352 和 (2) 
0.0081. 

92 (2.9) 假定 R 表示 频率 为 p 的 抗 性 基因 ，S 表示 易 感 的 等 位 基因 ; 假定 ει 表示 
不 利于 RR 的 选择 系数 ， 给 定 οι =0.63。 为 了 找 出 因为 中 毒 而 死去 的 大 鼠 的 比例 ， 我 们 必 
须 找 出 不 利于 SS 的 选择 系数 s20 ANH [2.18], 


52__p 
s i-p 
s2 =0.63 x 0t = 0.32 
死亡 的 比例 是 : 
RR SS 
sp? + 52 {(1-p)? 
=0.63 (0.34)? +0.32 (0.667 
=0.07 +0.14 
=0.21 


RAAB 21% 死亡 。 这 通过 [2.21] 可 以 更 直接 地 得 到 ， 它 给 出 总 死亡 ， 即 负荷 为 
工 =0.63x0.34=0.21。 
(4.2) 将 N= N/ad 代 人 [4.4a] 给 出 ; 


Me 
Ν, ΑΝ, 4Ν, 


πο com 一 
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_ d+ 
= AN; 
ΑΝ 
Νεα ντ 
94 (18.1) 所 需要 的 x Ai A ARR A 中 获得 。 相 关上 可 从 近似 公式 
[18.1] 中 计算 。r 的 值 来 自 表 9-3. EAI [18.2] 来 估计 。 以 第 一 级 亲缘 为 例 ， 
t= (3.090 -2.061) /3.367=0.306 








k? =21=0.61 
p% x i i F R? Ho 
Re 0.1 3.090 3.367 一 一 
亲缘 
第 1 级 1.97 2.061 一 0.306 + él 
第 2 级 034 2.706 一 0.114 + 46 
第 3 级 0.19 2.895 = 0.058 T 46 


来 自 第 一 级 亲属 的 估计 值 可 能 是 最 精确 的 ， 即 具有 最 小 的 标准 误 ， 因 为 患 病 的 亲属 数 
最 多 ， 并 因为 诗 的 标准 误 乘 以 2 而 不 是 乘 以 4 或 8。 另 一 方面 ， 第 一 级 亲缘 由 于 子 官 内 母 
体 效 应 可 能 具有 某 种 环境 相关 。 最 可 靠 的 估计 值 可 能 来 自 第 二 级 亲缘 。 近 似 标准 误 可 从 等 
式 [18.2] 下 面 的 段落 中 给 出 的 ε 的 抽样 方差 的 表达 式 中 计算 出 来 ， 标 准 误 是 抽样 方差 的 


平方 根 。 将 上 的 标准 误 乘 以 二 给 出 如 3 种 估计 值 的 标准 误 分 别 为 4% 、10% 和 26% 。 来 
自 第 一 级 和 第 二 级 亲缘 的 估计 值 彼此 之 亲 没 有 显著 差异 ， 来 自 第 三 级 亲缘 的 估计 值 与 0 δὲ 
有 显著 差异 。 

ϱ5 (15.3) 第 一 世代 是 全 同胞 ， 使 得 下 =0.25。 假 定 没 有 进一步 的 近 交 、， 并 且 非 加 
性 遗传 方差 可 以 忽略 。 于 是 重新 整理 [15.1] FR: 

hi 
~1-F (1 - 12) 
代入 1 50.34 给 出 基础 群体 的 遗传 力 为 : 
0.34 

让 = (0.25 χ0.66) =0.41 

% (16.1) 三 元 杂交 的 预测 产量 是 两 个 单元 杂交 的 平均 值 。 因 此 我 们 必须 寻找 包含 
3 个 品种 在 内 的 最 好 的 两 个 单元 杂交 。 按 价值 的 顺序 ， 单 元 杂交 产量 是 : 

JRE AE AC BC AB DE BE 

产量 31.8 22.8 16.5 14.1 13.1 12.4 
最 好 的 两 个 单元 杂交 包含 了 3 个 品种 ， 因 此 是 适合 的 。 在 两 个 杂交 中 出 现 的 品种 将 必须 用 


于 第 二 次 杂交 ， 因 此 杂交 是 (CxE) x A， 它 的 预测 产量 是 (AC + AE) = 27.3。 


四 元 杂交 的 预测 产量 是 4 个 单元 灯 交 的 平均 值 。 因 此 我 们 必须 寻找 具有 4 个 品种 的 最 好 
的 4 个 单元 杂交 ， 并且 4 个 品种 中 的 每 一 个 都 包含 在 两 个 单元 杂交 中 。 这 些 是 AE，AC，BC 


MBE, AKH (AxB) x (CxE), 它 的 预测 产量 是 二 (AC + AE + BC + BE) =20.9, 


hi 








pp pe - µ-µ-υ----, 
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97 (13,3) 所 需要 的 指数 是 针对 个 体 和 同胞 平均 值 的 。 表 13-3 中 观察 到 的 家 系 平 
均值 方差 的 加 性 和 表 型 组 分 系数 分 别 用 k MK 表示 。 
p-lt κο.) 9.600 


x= 1+ (4x0.36) = 0.488 


指数 中 加 权 因 子 是 : 
p, - (0.400), b _ hk? (0.112) 
επ 0.512 ο "2> ΠΩ 
指数 是 : 


T= 2 (0.781) Pi +h? (0.448) Pp, 

其 中 P 是 个 体 增 重 ，P; 是 家 系 均值 ， 两 者 都 是 与 群体 平均 值 的 离 差 。 

为 应 用 的 方便 ， 指 数 按 比例 重新 调整 为 : 

了 = P, +0.574P, 

这 个 按 比例 重新 调整 的 指数 也 可 以 从 [13.8] 来 计算 。 

注意 如 果 指 数 的 单位 是 增 重 的 单位 ,那么 按 比例 重新 调整 的 指数 中 的 Ρ; 以 及 未 调整 
指数 中 的 Ρι 和 P, 一 定 是 与 群体 平均 值 的 离 差 。 

985 (10.6) 我 们 首先 必须 计算 如 表 10-6 所 示 的 观察 组 分 。 代 入 d = 3, k=10, BEE 
的 均 方 是 : 

3.894 = ay + 10 ση +30 6, 

2.198 = Sy +106, 


2 
1.125 = Gy 
根据 这 些 等 式 以 及 对 应 雌性 的 等 式 ， 观 察 组 分 和 相关 如 下 。 





RE 性 K 性 
组 分 
ΑΕΙ ας 0.05653 0.0800 
ABI Op 0.1073 0.1168 
BA Oy 1.125 0.893 
δή Or 1.28883 1.0898 
相关 
ἘΠ σ᾽, Sr 0.0439 0.0734 
全 同胞 ( σὲ, σι), σε 0.1271 0.1806 


观察 和 成 因 组 分 之 间 的 关系 给 在 表 10-7 中 。 成 因 组 分 的 估计 值 如 下 。 
没有 母系 半 同胞 ，Vs. 不 能 从 诸 Vo 中 分 离 出 来 ，Vss 也 不 能 从 妆 Vo 中 分 离 出 来。 
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刚毛 单位 总 数 的 百分数 
雄性 ΜΗ 8Η WETE 
v, eve. 0.2261 0.3200 17.5 29.4 
νου Ve καὶ ας 0.0508 0.0368 3.9 3.4 
Š Vy + νε = Oy - 205 1.0119 0.7330 78.5 67.3 
Vp a6. 1.2888 1.0898 99.9 100.1 


99 (14.4) 预测 的 衰退 是 0.56Dy + 0.64D;。 取 习题 14.3 中 对 非 近 交 平均 值 8.3 计 
算 的 Dy 和 产值 ， 这 给 出 衰退 为 ， 

(0.56x4.2) + (0.64χ2.05) =3.66 
图 14-2 (a) 中 的 平均 值 ， 从 曲线 中 可 以 读 出 ,已 =0 时 近似 为 7.6， 最 后 一 个 世代 中 近似 
为 4.2， 这 给 出 衰退 为 每 窝 3.4 头 幼 畜 。 这 与 预测 值 吻 合 得 相当 好 。 

100 (19.7) 假定 下 标 1 表示 生长 《6), 下 标 2 表示 饲料 消耗 (F)。 来 自 [19.11] 
的 指数 方程 是 : 

b) Py, + ὑλθιωος Αι 

bi Px + 2 = Ay 
将 给 定 的 参数 估计 值 代 人 到 [19.12]; 

Py= (1.11) =1.2321 

Py= (2,48)? =6.1504 

Py = Py =0.83 x 1.11 x 2.48 = 2.2848 

A, =0.52x (1.11)? =0.6407 

Ay, =0.71 x 0.52 x 0.40 x 1.11 x 2.48 = 0.8914 


将 这 些 值 代 人 指数 方程 : 
1.23210ι + 2.2848b, = 0.6407 (1) 
2.2848), + 6.15046, = 0.8914 (2) 
(1) «6.1504: 7.5779b, + 14.058, = 3.9406 (3) 
(2) «2.2848: 5.2203, + 14.0553 = 2.0367 (4) 
(3) - (4): 2.35765; = 1.9039 
δι = 0.8076 
Eb) FRA (1): 
by = -0.1551 
指数 是 : 


Ι-0.8086 --0.155Ε 
或 重新 调整 ， 采 用 下 列 形式 给 ο 单位 权重 ， 
f=G+ WF 
其 中 We b,b, ER: 
了 =G-0.192F 
101 (1.11) 现在 单个 位 点 基因 型 在 0 世代 后 代 中 不 处 于 了 哈 迪 一 温 伯 格 比 例 , 因为 在 


me eres ee 
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雄性 和 雌性 亲本 中 基因 频率 不 同 。 这 影响 到 
t 世代 的 不 平衡 ， 因 此 这 种 不 平衡 必须 首先 
解 出 。 重 组 配子 只 由 AB/ab 基因 型 产生 。 


(1) (2) 
c=0.5 c=0.2 





i 0.25 0.10 


这 里 所 有 0 世代 后 裔 都 是 这 种 基因 型 的 ， 因 pa: ΟΣ «τ. 
此 st (Ab 配子 的 频率 ) γε, (在 习题 His moD -9 0 
1.10 中 ,0 世代 的 后 裔 只 有 一 半 是 AB/ab, nae 0.25 0.13 
因此 s 是 一 半 的 大 。) ο ο "5 ποθ. 


表 。 
“杂交 ”要 比 习题 1.10 中 品系 “混合 ”后 的 不 平衡 小 。 没 有 连锁 时 ， 在 1 世代 中 两 位 
点 平衡 频率 就 达到 了 ， 它 与 基因 型 频率 为 1716 的 届 型 的 两 因子 杂交 P 相符 合 。 
102 (2.10) 亲本 (两 个 基因 ) 之 间 的 基因 型 频率 和 突变 型 的 基因 频率 go: 
AA Aa aa qo 
0.6 ο 0.4 0.4 
A (α) 配子 频率 : 
Α a 总 数 
0.6 0.4x0.5 0.8 
除 以 0.8: 0.75 0.25 1.0 
这 些 配子 之 间 随 机 结合 给 出 后 代 中 基因 型 频率 ; 
AA Aa aa 
0.5625 0.3760 0.0625 
根据 [1.1]， 后代 中 观察 的 频率 是 q = 0.25。 这 和 配子 中 的 相同 。 因 此 以 αι 为 基础 的 哈 
迪 一 温 伯 格 期 望 值 恰好 与 观察 值 相同 。 单 个 的 后 疹 不 能 提供 选择 的 证 据 。 
基因 (b): 突变 体 的 配子 频率 是 go = 0.4。 对 随机 交配 ， 后 代 的 基因 型 频率 是 ; 


BB Bb bb 总 数 
合子 中 0.36 0.48 0.16 1.00 
存活 者 中 0.36 0.48 0.08 0.92 
观察 值 0.391 0.522 0.087 1.000 


根据 [1.1]， 观 察 的 基因 频率 : q =0.348， 这 给 出 哈 迪 一 温 从 格 期 望 值 为 : 
0.425 0.454 0.121 

观察 到 的 频率 有 过 量 的 杂 合体 和 不 足 的 两 个 纯 合 体 ， 表 明 忽 视 了 有 利于 杂 合 体 的 选择 。 单 
个 的 后 裔 仅 告 诉 我 们 哈 迪 一 温 伯 格 期 望 值 的 条 件 没有 全 部 满足 。 基 因 (a) 的 Ag BEX, 
因为 在 亲本 间 没 有 杂 合 体 ， 纯 合体 中 所 有 突变 基因 都 因 选 择 而 暴露 。 对 基因 (b, RAK 
中 很 多 突变 基因 都 躲避 了 选择 。 

103 (4.3) 记 和 住 500 个 繁殖 对 子 意味 着 N = 1 000。 

根据 [4.6], N. =253; 

根据 [4.1], ΔΕΞΟ.2096. 

104 (18.2) 所 需要 的 x 和 i 值 来 自 附录 表 A 并 给 在 下 面 。 根 据 [18.1] 计算 了 相关 


+。 相关 乘 以 2 给 出 遗传 力 ， 因 为 "= 方 。 这 两 个 估计 值 吻合 得 相当 好 。“ 重 复 的 出 生 ” 以 
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同样 的 方式 作为 亲属 来 处 理 ， 给 出 相关 ， 它 是 重复 力 。 经 计算 : 值 为 (1.812 - 1.282) / 








2.208 = 0.24, 
p% x i t 129, 
群体 3.5 1.812 2.208 = 一 
母亲 4.6 1.685 一 0.0575 12 
女儿 4.8 1.665 一 0.0666 13 
重复 出 生 10.0 1.282 . 0.24 一 


个 配 
Ξ 50 


105 (15.4) 发 生 的 突变 有 二 将 固定 在 一 个 同胞 交配 的 系 群 中 ， 其 中 每 一 个 世代 有 4 


子 。 因 此 发 现 的 突变 数 是 每 一 个 配子 的 突变 率 。 分 离 亚 系 群 所 需 的 世代 数 是 21 + 29 
， 并 有 27 个 性 状 。 因 此 每 一 世代 每 一 个 配子 每 一 性 状 的 总 帘 变 率 是 ; 

5 = 
50x27 =3.7x 107? 


这 是 总 罕 变 率 。 如 果 每 一 个 位 点 的 突变 率 是 上， 并且 如 果 每 一 个 性 状 的 n 个 位 点 中 的 任 一 


位 点 


受 突 变 影响 ， 那 么 
3.7x10-3= πι 
至 于 什么 是 z 和 n 值 的 最 可 靠 联 合 ， 则 可 以 采取 我 们 的 选择 ， 例 如 


u R 


3.7 x 107? 1 
3.7x 1074 10 
3.7x10-5 100 


106 (16.2) 假定 4、B 和 4B 代表 两 个 系 群 或 品种 以 及 单 交 或 的 表现 。 





世代 杂交 的 基因 型 后 代 的 期 望 表 现 

1 AAx BB AB 

2 ABx ΛΑ (AB+A) 2 
AB x BB 

3 (3AB + B) /4 
AAx BB 
3AB x AA 

4 (548 +3A) /8 
BE x AA 





107 (13.4) 我 们 使 用 重新 调整 的 指数 ， 其 中 Ρι 是 个 体 增 重 ，P, 是 家 系 平均 值 ， 


它 必 须 表达 为 与 群体 平均 值 的 离 差 : 如 是 P 的 权重 因子 。 对 n =5 的 家 系 ， 习 题 13.3 给 


ΜΗ ὁ 


2=0.574, Xf n=8, k=0.5625 M Κ-0.4400, 给 出 2 =0.636。 个体 的 指数 值 荐 ， 
A: 1.6+ [0.574x (-0.2)] -1.485 

B: 1.5+ (0.574x0.1) =1.557 

C: 1.5+ (0.636x0.1) =1.564 

D: 1.3+ (0.636x0.2) =1.427 

价值 顺序 是 C、B、A、D。 
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GEE: Pi 必须 是 与 群体 平均 值 的 离 差 ， 因 为 它 的 权重 (8;)〉 在 所 有 个 体 中 不 是 相同 
的 。P 不 必 是 - -个 离 差 ， 因 为 它 的 权重 是 相同 的 。 有 一 个 其 平均 值 与 群体 平均 值 或 零 相 
等 的 指数 是 明智 的 。 如 果 指 数 中 所 有 的 度量 都 表达 为 离 差 ， 那么 指数 本 身 就 是 一 个 离 差 ， 
它 的 平均 值 是 0。 如 果 一 个 度量 值 采用 实际 单位 ,那么 所 有 其 他 的 度量 值 必 须 是 离 差 ， 于 
是 指数 的 平均 值 等 于 群体 平均 值 。) 

108 (10.7) 首先 考察 上 =0.75, h? = 0.5 的 特定 情形 。 设 Vp = 100. FE V = 50， 


COVES = 75ο 


cours = 2 V; +4 e+ Vp, = 75 


因此 

Vo+ Vee =75 ~ 25=50 
现在 表 型 方差 可 以 写 为 : 

Vp = +o+ Vu.) +2Vp + Vew = 100 
因此 


V+ Vs,=100- 50 - 50=0 


因此 A? 不 能 大 于 0.5， 因 为 无 论 是 Vp 还 是 Vs, 都 不 可 能 小 于 0ο 
为 了 得 出 一 般 结 论 ， 考 察 全 同胞 家 系 内 方差 ( 见 表 10-7)， 它 是 : 
Fy + 3 Vy + Vee = Vp — covpg = Vp (1 -- ε) 
5 γι Ve (1-1) -ᾱ vp- γεν 
因此 当 Vy 和 Va 为 0 时 ，V 最 大 。 这 样 在 最 大 值 处 的 κ’ 值 为 : 
SH =l-iz 
h?=2 (1-8) 
如 果 全 同胞 相关 是 0.8， 则 最 大 可 能 的 遗传 力 是 ; 
h*=2x0.2=0.4 
具有 Vs =0 的 性 状 是 极 不 可 能 的 ， 尤 其 是 如 果 Vi 不 为 0， 因 此 在 实践 中 κ; 的 上 限 将 大 
大 低 于 2 (1 --()ο 
109 (14.5) 我 们 将 计算 每 一 世代 需要 的 上 峻 性 平均 选择 差 。N,= 和 时 ,由 [4.1] 知 
近 交 率 AF = 0.0125。 根 据 [3.12], 第 30 世代 的 近 交 系数 是 F = 0.3143。 对 这 样 的 缓慢 近 
Z, 将 母亲 和 帘 仔 窗 的 近 交 系数 视 为 相同 ， 是 足够 好 的 近似 。 来 自 母亲 和 窜 仔 畜 在 一 起 的 
衰退 将 取 自 习题 14.3 的 解答 ，F = 1 时 为 6.25。 因 此 F = 0.3143 的 预期 衰退 是 0.3143 x 
6,25 = 1.964， 每 世代 的 衰退 速度 是 1.964/30 = 0.065。 抵 消 选 择 将 需要 每 世代 产生 0,065 
的 反应 。 将 如 =0.22 代 人 [11.2]， 这 使 得 S =0.065/0.22 = 0.30。 由 于 对 雄性 没有 选择 ， 
肉 性 的 选择 差 平 均 来 说 必须 是 每 世代 每 窝 0.6 只 小 鼠 。 这 意味 着 ， 例如， 如 果 在 每 一 世代 
AS RRRA 1 只 峻 性 按照 选择 目标 被 更 新 ， 则 它们 必 将 来 白 平 均 每 窝 比 它 们 的 群体 平 
均值 高 出 0.6x5=3 只 小 上 鼠 的 窝 仔 畜 中 。 
19 (19,8) 指数 选择 的 预测 反应 由 [19.17] 给 出 ， 但 我 们 首先 需要 根据 [19.18] 
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来 找 出 指数 值 的 方差 ， 为 此 ， 我 们 需要 未 调整 的 值 = 0.8076 和 b= - 0.1551。 根 据 
[19.18] 
σι = biAn + ὀ2Λοι 
(0.8076 x 0.6407) + ( -0.1551 x 0.8914) 
= 0.3792 
σι =0.6158 
根据 [19.17]， 指 数 选择 的 反应 是 ; 
R; =1.5775 x0.6158 
=0.971 
在 习题 19.7 中 指数 的 计算 单位 是 100g。 因 此 预测 的 改进 是 每 世代 97g。 
在 习题 19.3 中 计算 了 单独 对 生长 做 选择 的 反应 。 以 100g 为 单位 ， 它 是 只 =0.911。 因 此 指 
数 选择 的 相对 效率 是 : 


指数 预期 要 好 6.6% 。 在 这 种 情形 中 ， 次 级 性 状 的 使 用 产生 了 极 少 的 利益 。 

111 (11.7) 现在 对 雄性 和 雌性 选择 强度 和 世代 长 度 都 不 同 。 假 定 在 成 熟 时 雄性 和 
雌性 数目 是 相等 的 。 每 只 母 羊 每 个 季节 的 羔羊 平均 数 像 习 题 11.6 表述 的 一 样 为 1.2 只 。 
因此 每 只 雄性 亲本 每 个 季节 的 雄性 羔羊 数目 为 > x 1.2 x 10 = 6。 雄 性 繁殖 2 个 季节 ， 因 此 
每 个 雄性 平均 有 12 个 雄性 后 代 ， 从 中 必须 选择 出 1 个 雄性 后 代 ， 给 出 = 1.840, Shui HE 
更 新 ， 对 肉 性 的 选择 强度 是 i =0.704， 与 习题 11.6 中 计算 的 相同 。 对 雄性 世代 长 度 是 2.5 
年 ， 对 肉 性 是 3 年 。 因 此 每 年 的 平均 选择 强度 是 : 


Σ (1.840 + 0.704) 





i =0.463 
p (2.5+3) 
相对 于 习题 11.6 中 最 优 方法 的 效率 是 0.463/0.274 = 1.69， 它 将 要 好 69% 。 

为 什么 淘汰 亲本 有 一 个 最 适 年 龄 的 理由 是 ， 上 以 相等 的 步 幅 增加 ， 但 i 却 以 减 小 的 步 
幅 增加 。 最 适 年 龄 较 低 的 理由 是 对 雄性 的 选择 强度 较 大 。 淘 汰 两 性 的 最 近年 龄 取决 于 平均 
的 和 平均 的 L， 而 不 取决 于 每 一 性 别 中 分 别 的 i 与 的 比率 。 

112 (2.11) 对 雄性 和 雌性 的 选择 效应 不 同 ， 必 须 分 别 求解 。 异 配 性 别 将 指定 为 雄 
HE, 让 g 代表 隐 性 基因 的 起 始 频 率 。 基 因 型 和 它们 的 起 始 频 率 以 及 存活 者 之 问 和 下 一 世 
代 的 基因 频率 列 在 下 面 。 存 活 肉 性 之 间 的 频率 见 [2.9] 的 推导 。 

两 性 存活 者 之 间 总 基因 频率 是 ; 

9 = 了 014 ( 见 [1.4])。 

下 一 世代 的 合子 中 ， 基 因 频 率 不 再 与 两 个 性 别 中 的 相同 ， 但 总 基因 频率 不 再 进一步 改 
变 。 因 此 我 们 能 够 采用 上 面 q 的 表达 式 作 为 一 个 世代 选择 之 后 的 总 基因 频率 。 于 是 基因 
频率 的 变化 是 : 

2q 
i 
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这 可 简化 成 : 
Ac = _4 (1-99) 
1=- 3 0+g) 
HE 性 WE 性 
À a AA Aa ad 
Ρ 4 P 2pq φἳ 
基 内 频率 
存活 者 中 0 a/ (+q) 
下 一 此 代 中 af (1 ϱ) 4,4 (1+q) 


113 (4.4) 作为 一 个 理想 化 群体 繁殖 自体 可 育 的 品种 ， 对 它 来 说 ，N, = Ns AF = 
Sy =2.50% 。 根 据 [4.25]， 对 自体 可 育 品种 ，AF =2.44% 。 自 体 受精 的 排除 产生 极 小 


的 差异 ， 对 较 大 的 N 引起 的 差异 甚至 更 小 。 

14 (18.3) 这 种 形式 的 分 析 等 于 对 “0，1” 尺 度 进行 操作 。 如 果 指 定 给 个 体 的 值 
是 0 和 1 而 不 是 1 和 2， 这 不 会 引起 差异 。 每 一 个 半 同 胞 家 系 有 一 个 平均 值 ( 值 为 0，1)， 
该 平均 值 就 是 它 产生 双生 子 的 成 员 比 例 。 因 此 半 同 胞 的 协 方 差 就 是 半 同 胞 家 系 之 间 上 比例 的 
方差 。 于 是 ,在 0，1 尺度 上 上， 遗传 力 是 4x0.0058 = 2.32% 。 通 过 [18.4]， 这 可 以 转换 
成 趋向 尺度 。 我 们 需要 群体 发 生 认 和 对 应 的 i， 从 习题 18.2 PAM, 它们 是 p = 0.035, i 
=2.208。 于 是 趋向 遗传 力 是 : 


2_ 2.32χ0.965 „ _ 
k = 0-908)? x0.035 0 = 13% 


这 与 习题 18.2 中 通过 趋向 分 析 获得 的 估计 值 非常 紧密 地 一 致 

115 (15.5) 杂种 间 的 方差 组 分 σι 直接 来 自 【15.4]。 总 方差 与 基础 群体 的 方差 相 
同 ， 因 此 杂种 内 组 分 op 是 与 Vp 的 差异 。 杂 种 间 的 方差 组 分 Gi 是 杂种 真实 平均 值 的 方 
差 。 观 察 均 值 的 方差 Oy 是 0x «20 ον ER 13-3)。 








杂种 间 杂种 内 观察 平均 值 
2 2 Τα 
F FV, + F° V= Oy G = Vp- σὰ θην Or+ 20 r 
(1) 0.5 432 + 47 = 479 5319 45 
(2) ι.0 864 + 188 = 1 052 4 746 1 289 


16 (16.3) REA, BAC RRA RB, AB, AC, BC 代表 单 交 表 现 。 
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μην 杂交 基因 型 预期 的 后 代表 项 

1 AA x BB AB 

2 AB x CC {AC + BC) 72 

3 AC x AA (2AC + AB + A) /4 
BCX AA 

4 2AC x BB 
AB x BB {5AB +2BC + B) /8 
AA x BB 

5 5AB x CC 
2BC x CC (9BC + SAC +2C) /16 


BB x CC 


117 (13.5) 为 计算 效率 ,我 们 需要 未 调整 指数 的 系数 。 在 习题 13.3 中 发 现 这 些 值 
E: 

bi =0.781h?; b, =0.448h? 
不 必要 知道 h, ΕΛΠ ΗΚΔΡΗΗΤΗΡΗΝ, 2 将 会 消 掉 。 

接 下 米 我 们 需要 由 [13.12] 给 出 指数 方差 。 在 这 里 ，4， = σὴ; 4 是 个 体 与 其 家 系 


平均 值 的 加 性 协 方差 ， 等 于 观察 的 家 系 平均 值 的 加 性 方差 ， 它 为 上 as。 于 是 代入 [13.12] 
给 出 : 


2 
σι = (by + bk) 2 Oy 


= 1.050h? σ) 

指数 选择 的 期 望 反应 由 [13.15] 给 出 ,为 : 

Ry) = iG, = ἵ(1.025)σι 
这 与 [11.4] 中 个 体 选 择 的 期 望 反应 R 是 直接 可 比 的 ， 并 且 只 要 选择 强度 i 相间， 就 有 

RI/R= 1.025 
指数 选择 将 比 个 体 选择 好 2.5% 。 获 利 是 小 的 ， 因 为 1 Sr 没有 很 大 差异 。 

18 (10.8) 所 有 3 种 回归 和 全 同胞 相关 显著 不 同 于 0, 但 有 大 的 标准 误 ， 方差 的 分 
前 只 是 试验 狂 的 。 后 代 对 中 亲 值 的 回归 估计 了 遗传 力 ， 没 有 选 型 交配 引起 的 偏差 ， 给 出 
h?=0.82. MÆ 10-14 的 等 式 (14) 来 校正 由 选 型 交配 (>=0.33) 造成 的 对 一 个 亲本 的 回 
ΗΗΞΞ, 4} 484} ἠ}-2δ, (1411) =0.71 和 10.72。 这 些 与 来 自 中 亲 值 回归 的 估计 值 是 一 
致 的 。 为 了 处 理 选 型 交配 对 同胞 相关 的 影响 ， 我 们 需要 知道 育种 值 的 相关 m。 不 知道 这 
MA. 我们 可 以 取 m= r 作为 一 个 近似 值 。 于 是 根据 表 10-14 的 等 式 (15), 并且 取 k= 
0.82， 则 全 同胞 关于 育种 值 的 相关 是 ; = 0.41 x 1.33 = 0.55。 观 察 到 的 相关 高 于 这 个 值 ， 
虽然 不 显著 ， 表明 对 全 同胞 有 一 些 共 间 的 环境 方差 ， 或 一 些 显 性 方差 .共计 为 总 方差 的 
0.71-0.55 = 16% 。 

119 (14.6) 假定 P 表示 两 个 亲本 的 平均 产量 ， 并 假定 Ει. Fo F 代表 这 些 世代 
的 产量 。 那 么 预测 的 产量 是 ， 


has (P+ Ει) 
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所 = 方 (P+ F,) 
给 出 
观察 值 预测 值 
IRAE Ῥ ΕἸ F, F, 
(0) 1.40 1.41 1.405 1.40 
(2) 1.08 1.42 1,25 1.165 


通过 考察 杂种 优势 H, ACRE EAE eh FY REE A THEE. He, = Fi - Ρο i 


据 [14.10], Ηρ; --Σ Hro Ἐν 的 预期 产量 是 : 


P+Hp=P+y (Fi-P) = (P+F) 

每 一 世代 自体 受精 使 杂 合 体 的 频率 减少 一 半 《〈 表 5-2)， 因 此 Ε 代 预 期 的 杂种 优势 是 F 代 
的 一 半 。 因 此 Ε; 的 预测 产量 是 ， 

P+t (F~ P) κ (P+ Fr). 

120 (19.9) 相关 反应 由 [19.19] 给 出 ,但 我 们 首先 需要 得 到 性 状 2 与 指数 的 加 性 
遗传 协 方 差 。 性 状 1 和 指数 的 协 方差 由 [19.20] 给 出 。 性 状 2 和 指数 的 协 方差 ， 它 给 在 
例 19.5 中 ， 是 : 

COV2; = δλΑ2 十 δι Ax 
在 习题 19.7 中 42 没 有 计算 。 它 是 0.40x (2.48)? - 2.4602. 

οον/Ξ ( -0.1551 x2.4602) + (0.8076 x 0.8914) 

=0.3383 


ATM 119.19] 中 得 到 反应 ， 我 们 需要 i = 1.5775 Mo, =0.6158， 两 者 均 来 自习 题 19.8。 
于 是 饲料 消耗 的 相关 反应 是 ，; 


0.3383 
CR, -1.5775χ 0 6158 


=0.87 (以 100g 为 单位 ) 
饲料 消耗 预计 每 世代 将 增加 87g。 
121 (11.8) 假定 n 代表 选择 基于 的 窒 数 ,假定 :代表 以 年 为 单位 的 世代 长 度 。 假 


RAR, 分 别 代表 当选 择 以 1 和 窒 为 基础 时 的 反应 。 反 应 可 通过 [11.3], Κ- ih? op 


来 比较 ,但 通过 [11.4]，R = ho, 来 比较 更 简单 ， 因 为 94 不随 着 窒 数 而 改变 。 我 们 不 必 
评估 实际 反应 ， 因 为 最 适宜 的 n 值 将 是 使 下 列 比率 达到 最 大 值 的 数 日 。 

τα _ inħnt 

R/t ihh 
计算 展示 在 下 面 。 注 意 到 每 一 窒 中 上 网 性 的 预期 数目 是 4， 因 此 必须 选择 的 母 猪 比 例 对 n=1 
11/4, 对 n=2 是 1/8， 等 等 。 在 习题 8.6 中 对 重复 力 0.409 计算 了 有 妒 / 凡 。i 值 可 从 附录 
K A 中 查 到 。 
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最 适宜 的 窝 数 是 2。 
2 2 wigs Rf ta 
n t p% i hah inl i hah t/ ty Ri 
1 1 25 1.271 = = = = -- 
2 1.5 12.5 1.647 1.42 1,296 1.192 0.667 1.03 
3 2 8.33 1.840 1.65 1.448 1.285 0.500 0.93 


122 (2.12) 作为 一 种 近似 ， 假 定 崔 性 纯 合 体 有 害 基 因 的 频率 低 至 可 以 忽略 。 于 是 
通过 选择 淘汰 这 个 基因 仅 发 生 在 雄性 中 。 基 因 的 1/3 在 雄性 中 ， 因 此 每 一 世代 中 通过 选择 
可 淘汰 基因 的 比例 是 sg/3， 其 中 是 选择 系数 。 平 衡 时 ， 这 些 为 突变 所 取代 ， 因 此 sq/3 
=u, g=3u/so 

肌肉 营养 不 良 的 数据 与 * = 1 的 这 个 期 望 值 吻 合 得 很 好 ， 没 有 不 利于 杂 合 崔 性 的 选择 。 
忽略 雄性 一 崔 性 的 差异 ， 基 因 频 率 ， 是 雄性 的 发 生 率 ， 正 如 所 期 望 的 那样 ， 它 几乎 恰好 是 
估计 突变 率 的 3 倍 。 

123 (4.5) 假定 上 大 = 使 用 的 后 代数 ， 即 给 定 的 家 系 大 小 。 亲 本 的 实际 数目 ， 包 括 不 
育 的 对 子 ， 是 N=16。 为 了 从 [4.7] 中 获得 N。， 我 们 需要 计算 的 方差 。 平 均值 是 = 
2, 离 差 (k-k) Æ, -2, -ι, -1,0, 0, +1, 41, +2, 从 中 可 知 (k- kř = 12, 
V,=12/8=1.5. (KRU 8 而 不 是 7， 因 为 这 是 统计 意义 上 的 整个 “群体 ”， 不 是 一 个 样本 。) 
于 是 由 [4.7], N, = 64/3.5=18.3。 尽 管 没 有 使 家 系 大 小 相等 , 但 N, 仍然 比 N 稍 大 一 些 。 

124 (18.4) 对 x 和 i 的 符号 需要 小 心 。 这 里 x 将 表示 作为 与 阐 值 离 差 的 群体 平均 
值 ， 因 此 发 生 率 低 于 50% 时 ，x 是 负 的 。 感 染 个 体 的 平均 值 i 是 与 群体 平均 值 的 离 差 ， 
是 正 的 。 我 们 还 将 需要 未 感染 个 体 的 平均 值 in, KEMB. WEE 和 提供 了 发 生 率 为 p 
Ai, 值 ， 从 中 可 得 到 及 为 和 = -ip (1 -p)。 两 个 世代 必须 分 别 求解 ， 因 为 第 一 次 选择 
引起 的 发 生 率 变化 改变 了 第 二 次 选择 的 选择 差 。 

首先 将 解释 降低 发 生 率 的 选择 ， 因 为 它 较 简单 。 求 解 过 程 屁 示 在 下 面 。 因 为 50% 以 
上 的 个 体 是 正常 的 ， 所 有 中 选 的 两 性 个 体 将 都 是 正常 的 ， 以 标准 差 为 单位 的 选择 差 将 是 5 
= ino 反应 是 R= 如 S， 新 的 平均 趋向 是 xi = xo + RR。 为 了 得 到 新 的 发 生 举 ， 我 们 必须 在 
附录 表 A 中 找 出 对 应 于 αι 的 ρ 值 。 给 出 的 值 是 通过 内 插 法 获得 的 ， 但 如 果 取 最 接近 的 制 
成 表 的 p 值 ， 则 几乎 不 产生 差异 。 对 第 二 次 选择 ,使 用 ρι 和 κι 代替 po 和 xo， 重复 上 面 
的 计算 。 预 测 发 生 率 将 减少 到 17% 。 














降低 发 竺 率 的 选择 

第 一 次 选择 第 二 次 选择 

Ρο 23% . 19.6% 
«0 -0.739 αι -0.857 
j 1.320 i 1.411 
S= iy -0.394 so -0.34 
R=0.35 -0.118 R=0.35 -0.103 
z=x9+R -0.857 m=%+R - 0.960 


p 19.6% pa 16.9% 
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除 选 择 差 更 复杂 以 外 ， 下 面 显 示 的 增加 发 生 率 的 选择 的 计算 与 以 前 的 相同 。 因 为 中 选 
雄性 的 比例 低 于 发 生 率 ， 因 此 所 有 中 选 雄 性 都 是 被 感染 的 ， 雄 性 的 选择 差 是 $4 = iyo Π 
是 ， 因 为 被 感染 的 低 于 50% ， 所 以 中 选 的 峻 性 必须 包括 一 些 正常 个 体 。 在 第 一 次 选择 中 ， 
被 感染 的 中 选 峻 性 的 比例 是 0.2370.5=0.46， 正 常 的 比例 为 0.S4。 因 北 对 雌性 的 选择 善 是 
So 50.461, +0.54in。 或 者 ， 就 发 生 率 而 言 ，S4 =2pin + (1-2p) in。 两 性 合并 选择 将 


是 上 (Ss + S9 )。 其 余 的 计算 不 必 进 一 步 解释 。 在 第 二 次 选择 后 ， 发 生 率 将 增加 到 41%。 
对 增加 发 生 率 的 选择 大 得 多 的 反应 是 由 较 大 的 选择 差 引起 的 。 














增加 发 生 率 的 选择 

第 一 次 选择 第 二 次 选择 

po 23% pl 31.5% 

x0 -0.739 αι — 0.482 

ia 1.320 in 1.128 

iy — 0.394 ἐν -0.519 

δὲ 5. 1.320 Ss 1.128 

Sẹ =2pia+ (1-2p) ἐν 0.3944 δε 0.5186 
5= (55453) 0.8572 5 0.8233 
R=0.38 0.257 R 0.247 

1 -0.482 z -0.235 

pi 31.5% P2 40.7% 


125 (15.6) 假定 天 表示 一 个 杂种 的 真实 平均 值 ，i 表示 观察 平均 值 。 从 附录 表 B 
ΠΗ͂Ι, A 50 个 中 选择 1 个 给 出 ;i=2.249。 因 此 最 好 的 杂种 与 所 有 杂种 平均 值 的 离 差 是 


iow， 其 中 ow 是 观察 平均 值 的 标准 益 。 在 习题 15.5 中 计算 过 。 所 有 杂种 的 期 望 平均 
值 是 起 始 群体 平均 值 ， 为 308。 将 308 加 到 io, 上 给 出 最 好 杂种 的 预测 观察 平均 值 。 








F σι Oy Sy idy HW M 
(1) 0.5 479 745 2.3 61.4 369.4 
(2) 10 1 052 1 289 35.9 80.7 388.7 


未 来 表现 的 预测 在 第 8 章 有 关 重 复 力 的 部 分 做 过 解释 。 重 复杂 种 的 期 望 平 均值 ， 即 未 
来 表现 ， 是 杂种 的 真实 平均 值 。 为 了 预测 真实 平均 值 ， 我 们 需要 知道 真实 平均 值 对 观察 平 
ΒΒ. WEP M=X+E, HP ER RRS ENA. ME 

COV yy = COVX(X+ E) = COVyy + οονχε 


COV yy = Oy covy =0, ALA X ME ARK. AH covyy = Gre 所 需要 的 回归 是 byy = 
covxw/ Ow = οχ/σμο 其 余 的 计算 如 下 。 


1 - 
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by = Ox/ Ou 最 好 杂种 的 预测 真实 半 均 值 
0) 0.643 7 308 + 0.643(61.4) = 347.5 
(2) 0.816 308 +0.816(80.7) = 373.9 


126 (16.4) 在 每 一 种 情形 中 ， 解 答 表 中 右边 栏 代表 后 代 中 每 一 种 基因 型 的 比例 。 
考察 纯 合体 的 比例 是 最 简单 的 ， 相 对 于 没有 纯 合体 的 第 一 世代 ， 它 是 近 交 系数 F TE, 
相对 于 单 交 的 杂种 优势 大 小 是 H, = 1 下,。 








两 个 系 群 一 个 系 群 
ης (Ὁ - 
H, F, H, 
1 0 1 0 1 
2 172 0.5 0 1 
3 174 0.75 1/4 0.75 
4 3/8 0.625 1/8 0.875 
5 5/16 0.6875 2/16 0.875 
很 多 1/3 0.667 17 0.857 


如 果 连 续 世 代 继续 下 去 ， 在 几 个 循环 之 后 将 发 现在 两 系 群 的 情形 中 杂种 优势 邮 定 在 23, 
在 二 系 群 的 情形 中 国定 在 67。 相 对 于 第 一 次 杂交 的 最 后 近 交 水 平 的 一 般 公式 ， 是 
1/(2* - 1), 其 中 n EARME. 

1 (13.6) 所 需要 的 指数 是 对 母亲 和 半 同 胞 姐妹 平均 值 的 。 指 数 方程 是 : 

b2Py + b3P23 = Ax 

bz Py) + b3 Pa = Ax 
下 标 1 指 要 选择 的 个 体 ， 它 没有 被 度量 ; 218535, 3 ERRARE. Ρ»- σ᾽ (E 
表 型 方差 ); Py = Py =0; py= Ko, 其 中 K=[1+ (n-1)i]/n, 与 以 前 一 样 。 421 是 个 体 
与 其 母亲 的 加 性 协 方差 τν 4 = rh? 中， 其 中 at. Age MAS MELE AEN IE 
的 半 同 胞 姐妹 平均 值 的 加 性 协 方差 ， 这 是 与 同胞 选择 有 关 的 协 方差 ， 这 不 受 半 同 胞 数目 的 
影响 ， 其 理由 在 紧 接着 等 式 [9.2] 的 段落 中 作 过 解释 。 因 此 4 = τὴ o, Ehn t, 
将 这 些 值 代 人 指数 方程 中 ， 给 出 : 


2 2 
b, 0 +0 rho 


n> Ι 


0 +b,KO = rho 
据 此 


b; = rh? = 1 


+472 

zh 

1 
4 


现在 估计 及 。 因 为 半 同胞 姐妹 之 间 没 有 环境 相似 性 ，: - 工 妇 = 0.0875。 对 于 mn = 10， 这 给 


b3 = r3h?/K =—h?/K 
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H: 
g - 1309 x 0.0875) πο. -0.17875 


IRA KAR =0.35, BERARKAN: 
I =0.175P, + 0.490 P3 


128 (10.9) 3 10-14 中 的 等 式 提供 了 解答 。 因 为 配偶 的 选择 纯粹 是 表 型 的 ，m = 
rh? FEBR (15) 是 ;= ERO + oh?) ,其 中 如 是 选 型 交配 的 群体 遗传 力 。 重 新 整理 给 
ho ht + th? = 0, ERED: 


[fF] 
{RA r Ale 的 值 给 出 唯一 一 个 可 能 的 解 ， 它 是 及 =0.50。 如 果 它 是 随机 交配 的 ， 则 同一 群 
体 的 遗传 力 hy HÆR (9) 给 出 。 代 人 A? =0.5 Al m = mh?=0.2 给 出 ; 

ho = 0.5(0.8/0.9) -0.44 


129 (14.7) M [14.10] PAH F AF, 之 间 的 差异 是 杂种 优势 的 一 半 ， 即 F- 


ΕΞ 8, WPIA H= -0.24。 但 和 下 之 间 的 差异 很 小 且 不 显著 ， 因 此 推导 出 的 这 
个 小 的 杂种 优势 与 0 没有 显著 差异 。 实 际 上 ， 亲 本 品种 的 平均 值 是 17.88+0.24 和 15.00 
+0.19, ΧΗ P=16.44£0.20, WRI MAHER H= -0.72+0.28。 

130 (19.10) 3Η [19.15] 的 指数 方程 是 : 

5P0+baPla=aldil+ 42412 

bi Pu + bo Pr = al421+ oA 
左边 ， 是 表 型 参数 ， 与 习题 19.7 相同 。 对 于 右边 ,我们 需要 An = 0.6407 和 Ap = An = 
0.8914， 两 者 也 来 自习 题 19.7。 像 习题 19.9 那样 计算 ，4z =2.4602。 以 100g 为 单位 的 经 
济 值 已 经 运用 于 方程 中 其 余 参 数 ， 因 此 αι =8 和 α;- - 2。 将 这 些 值 代 人 ， 指 数 方程 是 : 

1.23215 + 2.28485, = (8 x 0.6407) + ( -2x0.8914) =3.3428 

2.28486; + 6.1504b, = (8 x 0.8914) + ( - 2 x 2.4602) = 2.2108 
像 习 题 19.7 那样 消除 ba 给 出 : 

2.35766, = 20.5596 -- 5.0512 

δι = 6.578 
b2 = —2.084 

用 于 选择 的 指数 是 : 

1 =6.578G -2.084F 
或 者 ， 更 方便 地 ， 

了 =G-0.317F 

131 (11.9) 我 们 首先 必须 根据 [11.8] 获得 对 基因 起 作用 的 选择 系数 ;。 代 人 2a 
50.3, Op =2.0 Ml i= 1.755 给 出 * = 0.2633。 于 是 一 个 世代 选择 之 后 的 基因 频率 可 由 表 
2-2 的 行 (1) 给 出 。 公 式 中 基因 频率 g 是 选择 不 利 的 等 位 基因 频率 ， 因 此 我 们 必须 代 人 
9=0.6。 公 式 可 以 用 更 简单 的 一 种 形式 来 重 写 ; 


一 一 一 -一 一 
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qı =q[1-5s1+q)] 1 -ᾗ) 
= 0.6[1 --0.Ι316(1.6) ]/{1 - 0.1580) 
= 0.5625 
WAH, {8 g 代替 94， 给 出 : 

q2 = 0.5245 
因此 增 效 等 位 基因 的 频率 将 是 0.4755。 

132 (2.13) 红色 的 起 始 基 因 频 率 go = v 0.01 =0.10。 (1) 根据 [2.9]，4gq2=0.17 
1.2=0.0833。 红 色 犊 牛 的 频率 = g? = 0.0069。(2) 这 是 难处 理 的 ， 因 为 对 公牛 的 选择 比 对 
母 牛 的 多 。 因 此 ， 选 择 之 后 ， 在 雄性 和 上 肉 件 亲本 中 基因 频率 不 相同 ， 后 代 的 基因 型 不 是 脸 
过 一 温 伯 格 频率 。 必 须 分 别 对 每 一 个 性 别 计算 基因 频率 的 变化 。 选 择 前 杂 合 体 的 频率 是 
0.18。 关 为 检测 中 红色 竺 和 牛 不 能 逃避 检测 ， 所 以 杂 合 公牛 的 比例 是 { 2)" = 0.178。 因此 作 
为 未 检测 出 杂 合 体 的 所 有 公牛 的 比例 是 0.18 x 0.178 = 0.0320, 














公 牛 母 牛 
第 一 世代 RR Rr ir 总 数 RR Rr τ 总 数 
SEAT 0.81 0.18 0.01 1.00 0.81 0.18 0.01 1.00 
选择 后 0.81 0.0320 0 0.8420 0.81 0.18 0 0.99 
ο 0.0380 0 1.0000 0.8182 0.1818 0 1,000 
in = x 0.0380 = 0.0190 qu= x0. 1818 = 0.0909 


现在 像 表 1-8 那 样 制 一 张 配 子 频率 表 ， 得 到 后 代 基 因 型 频率 。 


雄性 配子 




















| 0.9810 0.0190 

HETE R 0.901 0.8918 0.0173 

配子 τ 0.0909 0.0892 0.0017 

公 牛 母 牛 
第 二 世代 RR Rr rr 总 数 RR Rr w 总 数 
选择 前 0.8918 0.1065 0.0017 t 0000 0.8918 0.1065 0.0017 1.0000 
选择 后 pa 0.0190 0 0.9108 0.8918 0.1065 0 0.9983 
0.9792 0.0208 0 1.0000 0.8933 0.1067 0 1.0000 
Go = 0.0104 q= 0.05335 


后 代 中 红色 犊 牛 的 频率 是 92092; = 0.06% ο 


GER: qi 可 以 更 容易 地 通过 [2.9] 得 到 , 但 gy 不 能 用 这 种 方法 得 到 ， 因 为 第 二 次 
选择 前 基因 型 不 具有 了 哈 迪 一 温 伯 格 频率 。) 


e amo ------------ ----. - 
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133 (4.6) 育种 计划 是 具有 ΝΞ 16 的 最 小 近 交 ， 因 此 根据 [4.9], N.=31. 
数据 导致 第 27 世代 的 近 交 系数 为 F(t = 27) =0.447。 根 据 [3.12] 


(1 -- ΔΕ) = 1-0.447 =0.553 
2Tlog(1 - AF) = -0.2573 
1-AF = 0.9783 

AF = 0.0217 

Ν.Ξ 1/(2AF) = 23.0 


134 (18.5) 这 里 x 是 阔 值 与 群体 平均 值 的 离 差 。 所 需 的 x 和 i 值 如 下 。 








类 别 it p% x i 
N Τι 20 - 0.842 - 1.400 
A+F Τι 80 -9.842 + 1.400 x 20/80 = +0.350 
F Τ2 30 «1.524 1.159 


p = 80 儿 的 ; 值 是 p = 20% 的 值 乘 以 (1 - p)/p ,正如 附录 表 A 在 表 头 中 所 表述 的 那样 。 
(1) pa |8| {3:5} 
= 0.524 — ( - 0.842) = 1.366 6 
it.u. = 1.366 G; G = 0.732t.u. 
(2) ΕΜΕΙΣ ΡΑΕ ΕΕΣ ΒΗΗ 
= 0.842 G = (0.842 x0.732)t.u. = +0.616t.u. 
(3) N= -1.40 C= -1.025t.u. 
F= «1.159 σ- +0.848t.u. 
(H+F) = +0.350 G= +0.256t.u. 
(H+F) 是 高 于 较 低 阐 值 的 所 有 个 体 的 平均 值 ， 由 50/80% Η Ίῃ 30/806) FAR. Alt 


= _ Nz Ws 
(H+ τπτ H+ 95 F 





0.256 = 0.625 H + (0.375 x 0.848) 
H= -0.099t.u. 
为 了 检验 ， 每 一 个 都 用 它 的 频率 进行 加 权 ， 看 看 N，H 和 下 的 平 蚀 值 求 和 是 否 为 0， 作为 
与 群体 平均 值 的 平均 离 差 。 
N; -1.025x0.2= -0.2050 
H: -0.099x0.5= -0.0495 
F: +0.848 x0,3= +0.2544 
>= 0.000 
135 (15.7) 求解 过 程 完全 遵循 例 15.2 的 过 程 ， 将 不 进行 详细 地 解释 。 品 种 本 身 
《它们 的 产量 在 表 的 对 角 线 上 ) 必须 排除 ， 因 为 配合 力 指 的 是 杂种 的 表现 。2 和 G6 值 在 下 
表 的 右 端 。G 是 表 左 边 标 明 的 上 咒 种 的 一 般配 合力 。 作 为 例子 ， 
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Tp=14.1+16.5+6.2+12.4=49.2 


_49.2 30.6 | 
; a i ett 


C 是 与 平均 值 的 离 差 ， 为 了 检验 ， 看 看 是 否 之 =0。 
例如 ， 杂 种 Ax B 的 期 望 值 是 : 
X+Ga+ Gg 
=15.13 +8.36- 3.77 
= 19.72 
因此 离 差 (SCA 1335) 是 14.1- 19.72 = -5.62。 为 了 检验 ， 看 看 离 益 加 起 来 是 否 为 
0。 离 差 给 在 下 表 中 。 








B 0 D Ε T ς 
Α - 5.62 +0.55 -1.25 +6.32 85.6 +8.36 
B — +6.38 +0.18 -0.95 49.2 -3.77 
ς 一 一 -0.25 -6.68 56.8 -1.24 
D — — = + 1,32 44.5 -5,34 
E -- -- 一 一 66.5 11.99 
Σ 一 一 一 一 302.6 0.00 
X = W2.6/20 = 15.13 


15 (16.5) 为 避免 混乱 ， 用 与 习题 16.3 中 使 用 的 同一 字母 来 标明 品种 ， 如 下 所 
示 。 在 计算 每 一 世代 的 期 望 值 中 ， 记 住 任 一 世代 的 公式 适用 于 该 世代 中 的 w 和 下 一 世代 
的 N。 所 需要 的 总 窜 重 是 Wx N。 























RMA Y c D YC YD cD 
符号 A B 6 ΑΒ AC BC 
v 84 78 0 96 92 
Ν 7.9 6.6 6.3 8.2 7.3 7.4 
世代 基因 型 期 望 值 
w N w N WxN 
1 AB A 90 7.9 711 
2 X xC AB 94 8.2 771 
3 Xx A Xx 91.5 7.35 673 
4 Xx B ΧΑ 89 7.675 683 
5 Xx X; x B 92.75 1.8 723 


注意 杂种 表现 波动 起 伏 ， 没 有 一 个 好 于 世代 2 中 的 三 元 杂种 。 
137 (13.7) 两 个 选择 强度 不 能 联合 起 来 ， 因 为 指数 的 标准 差 与 产量 的 标准 差 不 相 


348 ”数量 遗传 学 导论 


癌 。 必 须 从 雄性 和 雌性 的 预测 育种 值 中 获得 反应 。 首 先 ， 根 据 [13.12] 
ΟΕ PEE ΤΉ 
= barzh? O + barak? σ᾽ 
= (bara + bara)? σ᾽ 
= [ (0.175 x 0.5) + (0.490 x 0.25) ] x 0.35 x σ᾽ 
=0.0735 σ᾽ 


G; = 0.2711 x 696 
= 188.69 
根据 附录 表 A， 选 择 5% 的 公牛 给 出 ! = 2.063。 中 选 公牛 的 期 望 育种 值 由 [13.15] 给 出 ， 
公牛 育种 值 = i5,= 2.063 x 188.69 = 389.3 
选择 50% 母 牛 给 出 i=0.798， 预 测 育 种 值 由 [11.3] 给 出 为 : 


ΕΕ ΜΗ = ik? Gp =0.798 x 0.35 x 696 = 194.4 
两 个 育种 值 都 是 与 群体 平均 值 的 离 靶 期望 反应 是 两 者 的 平均 值 : 

R = 7 (389.3 + 194.4) 

= 292kg 

138 (10.10) 在 所 有 情形 中 ， 我 们 同时 需要 知道 家 系数 目 N 以 及 每 一 家 系 后 代 或 同 
胞 的 数目 n。 这 两 个 值 中 没有 给 出 的 一 个 值 必须 从 了 = 400 中 推导 出 来 。N An STA 
系 如 下 。 

(1) T=N(n+1) N=200, n=1。 

(2)Τ- Ν {n+2) n= 3, N=80, 

(3) 了 = Nn n=5, N= 80。 

(4) T= Nn N= 20, n = 20ο 
在 (1) 和 (2) 的 情形 中 ， 每 一 个 家 系 被 度量 的 个 体 数 是 后 代数 n 并 在 (1) 中 加 上 一 个 
RA, Æ (2) 中 加 上 两 个 亲本 。 

等 式 [10.6] 给 出 了 (1) 和 (中 2) 回归 的 抽样 方差 ，[10.10] 给 出 了 (3) 和 (4) 
中 相关 的 抽样 方差 。 而且 ,在 (1) 和 (4) 情形 中 ， 设 计 是 最 佳 的 ， 有 较 短 的 路 径 可 以 获 
HEA HER. 
(1) 设计 是 最 佳 的 ， 因 为 n = 1。 具 有 1 个 度量 的 亲本 (k=1),[10.6] 简化 了 [10.7] 中 给 
出 的 A? 的 标准 误 。 

标准 ( GR?) = 2/w 200 =0.14 


(2) k=2s 2503 (忽略 显 性 ); Ν-80; n=3。 


2 2[1+ (2x0.3)] 
8 αρ ποιο 
σι =0.115 


ΠΒ ὁ TASTE A, lle 
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标准 误 (h?) = σι -0.115 
[注意 :这 里 近似 的 不 是 很 好 。 精 确 的 公式 给 出 Gy = 0.0091; 标准 误 (h?) = 0.095。] 
(3) e= yh? =0.2 (忽略 显 性 ); N=80; n=5。 


2 2[1+(4x0.2)]2(0.8) _ 
G, = TPT =0.00262 





σ, =0.051 

A? 被 估计 为 2:, 因 此 

标准 误 (h7) =2 G,=0.10 
(4) N=20; πΞ 20ο 

对 半 同 胞 这 是 最 佳 的 设计 ， 因 为 n = 4 和 让。 遗传 力 的 抽样 方差 由 [10.13] 近似 地 
给 出 。 

6,2 = (32 x 0.2)/400 = 0.0160 

标准 误 ( 瑟 ) = 0.13 

精确 的 公式 [10.10] 给 出 标准 误 (h?) =0.12。 

139 (20.3) 在 绘图 之 前 所 需 变 的 : 切 是 将 死亡 率 转换 成 存活 率 ， 或 许 需要 以 标准 
差 为 单位 将 出 生 重 表达 为 与 群体 平均 值 的 离 差 。 例 如 


EEE (kg) 以 5 为 单位 的 离 差 FFA (9) 
1.3 -4.24 38.8 
1.8 -3.25 66.7 
等 等 


注意 曲线 的 平台 属 人 性: 97% 的 婴儿 具有 在 97% ~ 99% 的 狭窄 范围 之 内 存活 的 可 能 性 。 数 据 
没有 给 出 认为 小 驱 儿 因为 他 们 小 而 死亡 的 理由 ; 因为 这 些小 婴儿 具有 引起 他 们 死亡 的 某 种 
其 他 缺陷 ， 所 以 他 们 可 能 小 。 

140 (19.11) 计算 过 程 遵循 习题 19.8 的 计算 过 程 。 根 据 19.18], ， 指 数 的 方差 是 ， 

6, = (6.578 x 3.3428) + ( -2.084 x 2.2108) = 17.3816 

G =4.169 
选择 强度 可 在 习题 19.3 中 找到 ， 为 i =1.5775。 因 此 指数 选择 的 期 望 反应 是 ， 

R; =1.5775 x 4.169 

=6.58 

经 济 价值 的 期 望 改良 是 每 世代 每 只 鸡 6.58 美 分 。 

当 仅 对 生长 进行 选择 时 ,生长 将 作为 直接 反应 而 增加 ， 产 生 经 济 收益 ， 而 饲料 消耗 将 
作为 相关 反应 而 增加 ， 产 生 经 济 损失 。 有 反应 在 习题 19.3 中 计算 过 了 。 转 换 成 100g 单位 ， 
生长 的 直接 反应 是 +0.911， 饲料 消 耗 的 相关 反应 是 +1.268。 因 此 经 济 收益 是 : 


OT -- -- “πος — 


350 ”数量 遗传 学 导论 κ 


来 自生 长 : 0.911 x8 = 7,29 美 分 
来 自 饲 料 消耗 ， 1.268 x (—2) = -2.54 美 分 
经 济 净 收 益 4.75 美 分 


因此 改良 经 济 价值 的 指数 的 相对 效率 是 6.58/4.75 = 1.39。 指 数 要 好 39% 。 
141 〈21.1) 亲 本 品系 之 疗 的 差异 是 整个 第 3 号 染色 体 的 效应 ;区 间 1 的 差异 是 区 间 内 
任何 QTL 的 纯 合 效应 。 差 寞 如 下 : 








腹部 刚毛 RWE 
整个 染色 体 13.7 4.6 
区 间 1 2.4 2.8 
由 整个 染色 体 的 多 17.5% 60.9% 


为 了 检验 每 一 种 差异 的 显著 性 ,计算 它 的 标准 误 ,然后 用 上 检验 ,结果 如 下 。 





腹部 刚毛 腹 仙 刚毛 

Aa Su+ S51 rt m 651.8 44. 28.6 44. 

nH+ nL-2 age 42 403 42 “403 

= 1.694 = 0.074 

ga 1.30 0.272 
t= d/o¢ 1.85 10.3 

d.f. = ny+ nL—2 42 42 
P~0.07 P<0.001 


证 实 存 在 影响 腹 侧 刚毛 的 一 个 QTL, ER A a so 0.05 平 准 上 不 显著 ,虽然 近 于 
显著 (在 论文 中 采用 的 一 种 更 灵敏 的 测验 证 明 跑 部 刚毛 效应 是 高 度 显著 的 )。 标 记 类 型 内 用 
部 刚毛 数 很 高 的 方差 是 由 位 于 染色 体 剩余 部 分 上 的 QIL 的 分 离 所 引起 。 腹 侧 刚 毛 数 低 得 
多 的 方差 可 能 归 因 于 处 于 分 散 态 的 仅 影响 腹 侧 刚毛 的 QTL 等 位 基因 ,正如 从 相关 反应 中 预 
测 的 那样 。 
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